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In seiner Monographie iiber das Rechts-Links-Problem weist Lupwie . 


darauf hin, wie wenige Asymmetrien, die im Tierreich auftreten, im 
Zusammenhange mit dem Rechts-Links-Problem betrachtet worden sind 
und gibt einen Uberblick iiber die Unzahl von interessanten Fragen, 
die in dieser Hinsicht zu bearbeiten sind. Mit einer dieser Asymmetrien, 
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2 Rolf Keilbach: Uber bein es Fliigellage 


‘mit der Fliigellage der Insekten und ihren Beziehungen zu anderen 
Asymmetrien dieser Tiergruppe, befabb sich die vorliegende Arbeit 1. 

Betrachtet man gefliigelte Insekten in der Ruhe, so sieht man, dab 
bei vielen der eine Oberfliigel den anderen mehr oder weniger tiber- 
deckt. So entsteht eine echte Asymmetrie mit zwei Asymmetrieformen: 
Entweder iiberdeckt der rechte den linken oder der linke den rechten 
Fliigel. Hierbei auftretende Zahlenverhaltnisse sind auch fiir die Ver- 
erbungslehre von Interesse. 

Die vorliegende Arbeit basiert auf einem Material von etwa 32000 Indi- 
viduen aus den verschiedenen Ordnungen der Insekten. Soviel als méglich 
wurde mit lebendem Material gearbeitet.. Nach der Untersuchung wurden 
die Tiere in Alkohol konserviert, ebenso alle in der Natur gefangenen 
Formen, die nicht sofort zur Lebenduntersuchung herangezogen werden 
konnten. Daneben wurde das Trockenmaterial verschiedener Sammlungen 
auf asymmetrische Fliigellage gepriift. Fehler, die durch die Préparation 
dieses Materiales verursacht sein konnten, wurden nach Moglichkeit 
ausgeschaltet. 

Die in der Arbeit angewendeten Bezeichnungen stimmen mit den von 
Lupwie (1932) gegebenen tiberein. Bei emer Art werden drei Verteilungs- 
modi zwischen Rechts- und Links-Form unterschieden: 

1. razemisch, bei dem Rechts- und Links-Form in einer Haufigkels 
von je 50% auftreten; 

2. monostroph, bei dem Rechts- oder Linksform in einer Haufigkeit 
von 10% oder weniger auftreten. Hierbei wird die in geringerer Zahl 
auftretende Form als die inverse bezeichnet; 

3. amphidrom-nichtrazemisch, bei dem Rechts- oder Linksform in 
weniger als 50%, aber mehr als 10% auftreten. 

Diese Begriffe razemisch, monostroph und amphidrom-nichtrazemisch 
k6énnen auf die Individuen, auf Arten oder auf héhere systematische Ein- 
‘heiten angewendet werden. Legt ein Individuum. bald den rechten, bald 
den linken Fliigel nach oben, ist es individuell razemisch, legt es fast stets 
einen bestimmten Fliigel nach oben, so ist,es individuell monostroph. 
Zeigt bei einmaliger Durchsicht die Halfte der Individuen die R-, die 
andere die L-Lage, so laB8t sich daraus noch kein SchluB auf die Indi- 
viduen ziehen: es kénnten alle Individuen individuell razemisch sein 
oder aber alle monostroph, jedoch zu 50% R- bzw. L-konstant. Mit 
R wird die Rechtslage der Oberfliigel bezeichnet, d. h. die Lage, bei 
der der rechte Oberfliigel den linken tiberdeckt, mit L die Linkslage, bei 
der umgekehrt der linke den rechten Oberfliigel «wberdeckt. Die bei 
manchen Gruppen auch in Betracht gezogene Lage der Unterfliigel 
wurde entsprechend mit r und J bezeichnet. 


d Hoeeh Prof, JapHa, Herrn Prof. Dr. Ramur, Herrn Dr. E. MeEnNNER, Herrn 
Konrektor SCHUMANN und Herrn RosEnBAuUM danke ich fiir die freundliche Erlaubnis 
zur Bearbeitung ihrer Sammlungen. 
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‘Ubersicht iiber die in der Literatur vorhandenen Angaben. 


Uber die Fligellage der Insekten liegen nur wenige Angaben vor. Meist sind 
es nur beilaufige Bemerkungen, die dariiber gemacht worden sind, Zahlenangaben 
fehlen zumeist. 


Auf die Folgeerscheinungen konstanter Fliigellage wurde schon lange aufmerksam 
gemacht, wie auf die verschiedene Farbung der Oberfliigel bei Blattiden (BRUNNER 
1882) und Locustiden (REH 1899), sowie auf die Asymmetrie in der Gestaltung 
der Stridulationsorgane bei Orthopteren (LANDoIs 1867; DARwIN 1871; GRABER 
1874; RecEen 1901). In diesem Zusammenhange macht Lurz (1906) zahlenmaBige 
_ Angaben iiber die Fliigellage bei Gryllus campestris; GILLAVRY weist (1914) in einem 
Vortrag auf die konstante Fliigellage bei Schaben und Wasserwanzen hin, ohne 
genauere Untersuchungen dariiber gemacht zu haben. Bei CurNor (1921), Potsson 
(1924) und Corsrt (1931) finden sich Zahlenangaben iiber Fligeligkeit bei Wasser- 
wanzen und Kafern. Lupwie (1929, 1931, 1932) fiihrt unter anderen Asym- 
metrien die Fliigellage der Insekten an und hat an Pyrrhocoris genauere Unter- 
suchungen angestellt. In den Arbeiten iiber andere Asymmetrien des Insekten- 
k6rpers finden sich nirgends Zahlenangaben. 


I, Asymmetrie der Fliigellage und der Fliigel 
(Zahlenverhiltnisse, Flugversuche,. morphologische Asymmetrien 
der Fliigel, Vererbungsversuche). 


Die Arbeit folgt im Gang der Untersuchungen dem System. 


a) Plecoptera. 


Von dieser Ordnung standen nur wenige trockene Exemplare aus der Gattung 


Perla zar Verfiigung. Es waren 12 Individuen, zur Sammlung des Halleschen zoo- 
logischen Institutes gehérig, von denen 10 die L-Lage und 2 die R-Lage aufwiesen. 
Wieweit der Unterschied in der Haufigkeit der beiden Fliigellagen hier auf Zufall 
beruht, kann nicht angegeben werden. 


b) Orthoptera. : 
Sehr interessante Befunde ergaben sich in der Ordnung der Orthoptera. 


- 1. Blattidae. 


Die Blattiden iiberdecken in der Ruhelage den rechten Oberfliigel 
zur Halfte durch den linken. Aus der Tabelle 1 ersieht man, daB diese 
’ Familie ausgesprochen linksmonostroph ist. Denn unter den 1379 trockenen 
Exemplaren aus den verschiedensten Familien und Gattungen, die dort 
angefiihrt sind, findet sich kein einziges Exemplar mit inverser Fliigellage. 

Es konnte hier das trockene Material sehr zuverlassige Auskunft geben, da eine 
widernatiirliche Umlegung bei der Praparation sofort zu erkennen ist. Der bedeckte 
Fliigel ist bei allen Schaben mit Ausnahme der wenigen diinnfliigeligen Arten, 
die bei der Betrachtung unberiicksichtigt blieben, mehr oder weniger stark aut- 
gehellt, soweit die Uberdeckung reicht (BRUNNER 1882). Es ist das eine haufige 
Erscheinung bei den Insekten mit konstanter Fligellage (vgl. Locustidae, Corixa, 
Naucoris). Dariiber hinaus zeigen fast alle Exemplare einen deutlichen Abdruck 
des bedeckenden Fliigels auf der Oberseite des bedeckten. 

Bei lebendem Material wurden dieselben monostrophen Verhaltnisse 
gefunden (Tabelle 1). Lupwie gibt an, daB er bei Periplaneta amervcana 
ungefihr 1% inverse Tiere fand (1932). Diese Angabe bezieht sich 
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Tabelle l. 


lattidae verschieden 0 0/593} 0|786; —;} —]| —| — 0}1 
pMaane ” —| —| 15) 8] 52) 59) —| —| —| =} 67 
Mantidae ie —| —| 59| 71]227|192} —| —|] —| —] 286 
Acridiidae 517 | 508 | 266 | 259] —| —] —| —| —| —] 783 
Gryllacridae ‘ ool teed We dies bi ess Geeci s ae 

' Locustidae 3 fs 0| 73} O/}180} 0O}186; —) —] —| — 0 
Locustidae 2 5 0; 38] 0O|140] O; 19) —| —] —} — 0 
Locustidae |Metrioptera Roeselii ahs ‘ 

0; 13; —} —} —} —]| —]| —]}] —| — 0 
Gryllidae 3 verschieden, 26) 0,28) LY9s es bP = ae 
Gryllidae 2 5) 2] 9| 7] 67] 33) —| —}] —| —] 81 
Gryllidae Gryllotalpa Latr. | =} 18), 2he— |] =). =] 4) ae 

Gryllus domesticus 
L. 17| 16] 12); Oj} 12;—04, —/} —] —| —]} 41 

Gryllus domesticus 
1 9 3 1 4); 2) —}; —]|] —| — 8 

Fliegende ‘ 
Heteroptera 
Pentatomidae verschieden 70| 77)124/ 113} 829) 791] 86) 90] 177 | 129] 1286 |. 
Macrina invenca 
ae Burm. -—| —] —| —]315| 328 315 
Capsidae verschieden 113/114] 38) 43); —) —; —} —] —/ —}] 151 
Lygaeidae mn 5 7|211| 182] 71) 50| 254) 2386] 34) 25] 575 
Sphragisticus nebu- 
losus L. —; —]}] —}| —]}] —h —] 175/159] —| —] 175 
Trapezonotus are- 
narius L. — 129/141] —| —] 129 
Lygaeus saxatilis L.| 126 | 119} —| —}| —/] —] —] —] —| —] 126 
Coreidae verschieden - 29| 26] 22) 22] 63| 50] 73) 77] 8| 22] 195 
Reduvidae an —j} —] 91} 80] 82] 97] 84) 76] —| —] 257 
Presmatidae Pe —| — od le) eel eS Yl S| | Ske 
Berytidae Fy —| —}] —/| —]}] —] —] 16; 14] —/; —] 16 
Hydro- 
metridae es 21) 22) 42) 58] 50) 31) —| —}] —) =} 3 
In allen Tabellen bedeutet: 
Halle . . Sammlung des Zoologischen Institutes Halle. 
Berlin . . * = oh: Museums Berlin. 
ScHUMANN 3 » Konrektor Scoumann, Halle. 
RosENBAUM f »- Herrn Rosenbaum, Halle. 
auf Tiere, die sich in groBer Zahl in einem Gefa® befanden. Hierbei 
finden sich hin und wieder Tiere mit inverser Fliigellage. Es ist dies 


aber nur eine Folge des Gefangenhaltens, wie aus dem Folgenden hervor- 
geht. Ich habe an 10 Exemplaren von Periplaneta americana je 20 Flug- 
versuche vorgenommen. Bei jedem Fluge wurden die Oberfliigel so 


zusammengelegt, dali der linke den. rechten iiberdeckte. 


Ausnahmen 
ergaben sich nur, wenn das Tier beim Fluge an einen Gegenstand stie8, 


so daf} es gewaltsam aus der Flugbahn gerissen wurde. Nach dem nachsten 
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_ Flug wurden dann die Fliigel in die Normallage gebracht. Es geht daraus 
 hervor, da normalerweise niemals von einem L-Tier die R-Lage an- 

genommen wird. Hiermit ergibt sich, daB die Tiere, die mit inverser 
Fliigellage gefunden wurden, Normaltiere waren, deren Fligellage in dem > 
in den Glasern herrschenden Gedrange mechanisch verandert war oder 
aus miBgliickten Flugversuchen stammte. 

Die Unterfliigellage wurde bei den Fliigen ebenfalls geprift. Es 
ergab sich, daB bei den 200 Fliigen das Verhaltnis r:1—= 91 : 109 
war. Fiir das einzelne Tier schwankte das Verhaltnis r:1 zwischen 
8:12 und 12:8. Die Oberfliigel liegen stets iiber den Unterfliigeln. 
Gelegentlich fanden sich in den GefaBen, in denen viele Tiere beisammen 
waren, Ausnahmen, bei denen ein Unterfliigel zwischen die Oberfliigel 
geraten war. Auch dies ist aber nur eine kiinstlich herbeigefiihrte Er- 
scheinung. Es wechselt also hier fiir jedes Tier die Unterfliigellage. 
Trotz konstanter Oberfliigellage ist die Lage der Unterfliigel individuell 
razemisch, im Gegensatz zu anderen Insektengruppen, bei denen der 
monostrophen Oberfliigellage eine monostrophe Unterfliigellage ent- 
spricht (Naucoris und Coriza). 

Zusammenfassung: Die Blattiden sind beziiglich der Lage der Ober- 
fliigel monostroph. Die Veranlagung, den linken Fligel iiber den rechten 
zu legen, mu fiir die gesamte Gruppe erblich sein. Es wurde kein 
einziges inverses Tier gefunden. Nur voriibergehend kann infolge zu- 
falliger Umstande der rechte Fliigel oben liegen. Die Unterfliigellage 
ist razemisch. In Analogie zu spateren genaueren Untersuchungen 
bei anderen Gruppen ist anzunehmen, da® die Farbungsunterschiede 
erblich sind, der Abdruck des einen Fliigels auf dem anderen aber ist 
nur sekundar. 

2. Phasmidae und Mantidae. 

Wiederum nur getrocknetes Material stand fiir die Phasmidae und 
Mantidae zur Verfiigung (Tabelle 1). Es ergibt sich bei den 549 Mantidae 
eine Verteilung R : L = 286 : 263, bei den Phasmidae eine Verteilung 
R : L = 67 : 67. Unter den Mantidae wurden 79 Individuen aus 7 kurz- 
fliigeligen Arten untersucht, bei denen die Fliigel in ihrer Lage sicher 
nicht kiinstlich verdndert sind. Jede einzelne dieser Arten weist ein 
Lageverhaltnis R:L=1:1 auf. Es ist also an der Richtigkeit der 
iibrigen aus der Sammlung entnommenen Zahlen kein allzu groBer Zweifel 
zu hegen. Die Phasmidae weisen nur ganz riickgebildete Oberfliigel auf, 
fiir die dasselbe gilt wie fiir die kurzfliigeligen Mantidenarten. 

Beide Familien sind also beziiglich der Lage der Oberfliigel razemisch. 
Das gleiche ist ohne Zweifel fiir die Unterfliigel der Fall, die an ge- 
trockneten Exemplaren nicht untersucht wurden ; denn bei keiner Insekten- 
gruppe wurde der Fall gefunden, da bei inkonstanter Oberfliigellage 
die Unterfliigel sich als konstant erwiesen. Uber das individuelle Ver- 
halten 148t sich nichts aussagen. 
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oe Acridiidae. 


Bei den Acridiidae, deren Oberfliigel der Lange ean rechtwinklig 
geknickt sind, itberdecken sich die waagerecht liegenden Oberfliigel- 
teile in ganzer Lange. Die Unterfliigel liegen facherartig gefaltet parallel 
nebeneinander, fallen also fiir die Betrachtung aus. 

Tabelle 1 enthalt (Spalte 1) 1025 Individuen in 7 Untergattungen, 
die in Spiritus aufbewahrt wurden, nachdem sie in Cyankalidémpfen 
getétet waren. Auf diese Weise wurde erreicht, daB die Tiere ihre 
natiirliche Fliigellage beibehielten. Es ergab sich ein Gesamtverhaltnis 
von R:L=1:1. Als Erginzung sind in Tabelle1 (Spalte 2) ge- 
trocknete Exemplare aus der Sammlung des Halleschen Zoologischen 
Institutes aufgefiihrt. Das Verhaltnis ist bei einer Individuenzahl von 
525 wie oben RB: L=1:1. 

Einzelne Exemplare wurden isband betrachtet. Es wurde bei 10 Tieren 
(1 3 Stauroderus biguttulus; 2 3, 2 2 Oedipoda coerulescens; 23, 192 
Gomphocerus maculatus; 1 3, 1 2 Chorthippus elegans) an je 3 Tagen 
nach je 20 Fligen (bzw. Spriingen) notiert, welcher Fliigel oben lag, 
wobei darauf geachtet wurde, da8 nur Spriinge protokolliert wurden, 
bei denen die Fliigel tatsichlich gespreizt wurden, was durchaus nicht 
bei jedem Sprunge der Fall ist. Das Gesamtverhiltnis der 600 Fliige 
betrug R : L = 285 : 315. Auch bei den einzelnen Tieren war das Ver- 
haltnis razemisch, auch wenn langere Serien von Rechtsfliigen mit langeren 
Serien von Linksfliigen wechselten (s. Hymenoptera), wie folgendes 
Protokoll zeigt: 


Ocedipoda coerulescens § 

lLTas RRRRRRRERLELRLELAR LE LS oe 

2.Taz: LL LLLLLRRRARRRRRLLLLB= 9RIL 

3.Tag: R DRLRERRRRLLLLLRBRBRLRR=LWR SL 
32. R 28 L 


Die Fliigellage der Acridiidae ist also individuell razemisch. Irgend- 
welche konstante Asymmetrien der Fliigel fehlen. 


4, Locustidae. 


Die Form der Oberfliigel gleicht bei den Locustidae HEN der 
Acridiidae. Sie sind ebenso geknickt und die Art der Uberdeckung ist 
dieselbe. Auch die Lage der Unterfliigel ist die gleiche. Jedoch im Ver- 
haltnis R : L zeigt sich ein wesentlicher Unterschied zu den Acridiidae. 
Tabelle 1 zeigt, da die gesamte Familie aus L-Arten besteht. Bei den 
trockenen Exemplaren wurden nur Tiere in die Tabelle aufgenommen, 
deren natiirliche Fliigellage durch die verschiedene Ausbildung der Zirp- 
organe bei den Mannchen, Farbunterschiede beider Pligel oder aus der 


regelmifigen Lagerung von Ober- und Unterfliigeln mit einiger Sicherheit 
gewahrleistet. wurden. 
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Unter allen Arten fand sich kein inverses Exemplar. PerRUNKEWITSCH 
(1901) gibt Plagioptera cincticornis als R-Form an, bei der auch die Zirp- 
organe invers sind. Indessen ist nicht angegeben, wieviel Individuen zur 
Beobachtung vorlagen. Méglicherweise hatte er nur ein inverses Exemplar 
zur Verfiigung. Mir selbst stand kein Material davon zur Verfiigung. 

Bei den Weibchen von Metrioptera Roeselii beobachtete ich als einzige 
Art eine betrachtliche Zahl von Tieren mit inverser Fliigellage (Tabelle 1, 
Zeile 8). Es stellte sich aber heraus, daB sich hier die Fliigel infolge 
ihrer geringen Uberdeckung so leicht in ihrer gegenseitigen Lage ver- 
amdern lassen, daB die geringfiigigste auBere Einwirkung bereits eine 
Umlagerung hervorrufen kann. Dieselbe Erscheinung findet man bei 
den Weibchen von Gryllus campestris, wo Lebendbeobachtungen angestellt 
wurden (s. S. 10). : 

Flugversuche wurden an 12 g und 3 Q von Wetrioptera grisea und 
14 3 und 5 2 von Locusta viridissima vorgenommen. Nach je 20 Fliigen 
zeigten alle Tiere stets die L-Lage (R : L = 0 : 680).. Im Augenblick 
des Verlassens der letzten Larvenhaut wmgelegte Fliigel — dies wurde 
nur bei Mannchen vorgenommen — wurden stets im Laufe des Erhartungs- 
prozesses wieder in die Normallage zuriickgebracht. 

Die Fliigellage der Locustidae ist also individuell und gruppenkonstant 
monostroph L. Es wird eine inverse Art angegeben. Inverse Tiere wurden 
sonst nicht gefunden. Es liegt also Erblichkeit der Fliigellage vor. 

Mit dieser monostrophen Fliigellage steht auch die Asymmetrie des 
Zirpapparates im mannlichen Geschlecht in Verbindung. 

Dieser Apparat befindet sich hier im Gegensatz zu den Acridiidae in seinen beiden 
Teilen auf den Fliigeln. Die Acridiidae zirpen mit einer an dem Oberschenkel be- 
findlichen Schrilleiste gegen ein Schrillkante der Oberfliigel mit Ausnahme von 
Psophus stridulus (nach GRABER) und Pnewmora (nach WESTWOOD), wo eine Kante 

‘des Oberschenkels gegen warzige Erhebungen der seitlichen Teile der Tergite ge- 
rieben wird. Die Locustidae dagegen tragen auf beiden Fliigeln eine Schrilleiste und 
eine Schrillkante, jedoch ist am linken Fliigel die Schrillkante, am rechten die Schrill- 
ader schwacher ausgebildet und der sogenannte Spiegel, die Resonanzmembran, am 
linken Fliigel starker chitinisiert als am rechten. Legt man kiinstlich einem Tiere 
die Fliigel um, so ist es nicht in der Lage, irgendein Geriiusch damit zu produzieren. 
Diese einseitige starkere Ausbildung der Teile ist als Folge der einseitigen Fligellage 
auf dem Wege iiber einseitige Zirpgewohnheit anzusehen. ; 

-.Es wurde weiter versucht, ob durch Verletzung oder vollige Ent- 
fernung einer Fliigelanlage in der Ausbildung des Zirpapparates eine 
Umstimmung in der Entwicklung zu bewirken sei, wie dies auf Grund 
mannigfacher Versuche bei anderen Tiergruppen festgestellt wurde 
(heterochele Krebse). Zu diesem Zwecke wurden 26 Mannchen von 
Metrioptera grisea operiert. Je 9 Tieren wurde die rechte oder linke Fligel- 
scheide im Stadium der ersten auBeren Sichtbarkeit amputiert, 8 weiteren 
Mannchen wurde die rechte oder linke Fliigelscheide mit einer gliihenden 
Nadel versengt. Nur von den letzteren starben 2 vor der letzten Hautung. 
Die iibrigen iiberstanden alle Hautungen; Schwierigkeiten, die ich 


8 Rolf Keilbach: Uber asymmetrische Fliigellage 


dabei erwartet hatte, ergaben sich nicht. Irgendeine Regeneration 
aber fand nicht statt, trotz der Angaben tiber Regenerationserscheinungen 
bei Insektenfliigeln, die in den Arbeiten Kammerzrs (1908) und Isaak 
Wersers (1908) aus dem gleichen Institut enthalten sind. Da in der 
iibrigen Literatur solche Angaben fehlen, miissen die Ergebnisse der beiden 
Autoren als sehr zweifelhaft angesehen werden, da es sich dort um 
Regeneration bei fertigen Insekten (Mehlkafer, Fliegen) handelt. Die — 
unverletzten Fliigel entwickeln sich ganz normal. ‘ 


db. Gryllacridae. 


Fiir diese Gruppe macht Tabelle 1 wie bei den Acridiidae eine razemische Fligel- 
lage wahrscheinlich. Endgiiltiges 148t sich an Hand der geringen Zahl von 62 Tieren, 
die alle aus Trockensammlungen stammen, nicht sagen. Auch die Zirporgane 
bieten hier keinen Anhalt, da sie nicht auf den Fligeln liegen, sondern zur Ton- 
produktion eine Kante der Hinterschenkel an seitlichen Vorspriingen der Tergite 
reibt, wie es bei Pnewmora unter den Acridiidae der Fall ist (GRABER 1874). Da die _ 
ganze Gruppe razemisch ist, ist es wahrscheinlich, da auch die Einzeltiere raze- 
misch sind. 


6. Gryllidae. 


Bei den Gryllidae trifft man teils eime monostrophe (bei allen auBer 
Gryllus domesticus und Gryllotalpa), teils eine razemische Fliigellage 
an (Tabelle 1). Mit dieser razemischen Fligellage bei Gryllotalpa stimmen 
die Angaben REGENs (1903) tiberein, daB diese auf beiden Oberfliigeln 
einen ganz gleichmafig ausgebildeten Zirpapparat besitzt. Im Gegen- 
satz zu allen anderen Gryllidae wird dieser hier in beiden Geschlechtern 
und beidseitig benutzt. Es ist also eine Entwicklung in Richtung des 
Zustandes, wie er bei den Locustidae herrscht, noch nicht angedeutet. 
Bei Gryllus domesticus ist die Fliigellage in beiden Geschlechtern razemisch. 
Der nur im mannlichen Geschlecht ausgebildete Zirpapparat ist beidseitig 
ausgebildet. 

Alle anderen Gryllidae besitzen im miannlichen Geschlecht stets 
monostrophe Fliigellage. Es liegt im Gegensatz zu den Locustidae der 
rechte Fliigel oben. Lutz (1906) gibt an, daB er bei einer Zahl von 
696 Mannchen von Gryllus campestris 1,3% inverse Tiere fand, die bei 
langerem Halten in seinem Institute diese Fliigellage beibehielten und 
auch in dieser Lage zirpten. Es sind also zweifellos inverse Mannchen 
nachgewiesen. 

Unterzieht man nun den Zirpapparat von Gryllus campestris einer 
genaueren Untersuchung, so stellt man fest, daB ein Unterschied in der 
Ausbildung der Zirpapparate beider Fliigel nicht vorhanden ist. Ein 
Unterschied in der Zahl und Gré8e der Zahnchen und der Starke der 
Schrillkante beider Fligel ist nicht zu entdecken. 


Recen und Lurz sind bereits zu diesem Ergebnis gekommen. Diese Tatsache 
hat dazu gefithrt, da8 frither behauptet wurde (LANDoIs 1867; Darwin 1871), die 


> 
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Gryllen kénnten in beiden Lagen zirpen, ja sie wechselten wihrend des Zirpens 


dauernd in der Lage der Fliigel ab. Das ist aber nie der Fall (Lutz, Recen und 
eigene Beobachtung). Lutz (1906) hat an Hand langerer Beobachtung von Hunderten 


_ yon Mannchen festgestellt, daB die Zirpgewohnheit der Tiere entsprechend der 


Fliigellage asymmetrisch und individuell absolut konstant ist, bei regularen Tieren 


- also R iiber L, bei inversen Tieren L iiber R. Lurz hat den Versuch gemacht, die 


Fliigellage zu andern. Kiinstlich umgednderte Fliigellage wurde von den Tieren 


_ entweder sofort in die urspriingliche zuriickgebracht oder, wenn dies den Tieren 


nicht gelang, waren sie von da ab stumm bzw. konnten sie nur ganz kurze, kratzende 
Gerausche hervorbringen. Dasselbe war auch von ReGen beobachtet worden; 
dieser fand (1903) in seinem Material ein Mannchen, welches beidseitig zu zirpen 
imstande war. ; 

Recen erklart das einseitige Zirpvermégen so: Beim Zirpen stehen die Ober- 
fliigel dachférmig zueinander, wobei der eine Fliigel den anderen etwas iiberragt. - 


- Dabei lastet der obere Fliigel auf der Schrillkante des unteren. Der Ton wird dadurch 


_ hervorgebracht, daB der untere Fliigel um seine Langsachse rotiert, wahrend 


der obere auf den unteren Fliigel driickt. So reibt die scharfe Schrillkante des unteren 
linken an der zahnchenbesetzten Schrilleiste auf der Unterseite des oben liegenden 
rechten Fliigels. Werden nun die Fligel umgelegt, so will das Tier seiner Gewohnheit 
gemaB mit den Fliigeln die Bewegungen ausfiihren, die fiir jeden derselben normal 
sind. Dadurch werden aber die Teile, die durch das Aneinandervorbeistreichen den 
Ton produzieren, nicht miteinander in Beriihrung gebracht, sondern sogar von- 
einander entfernt, und eine Tonproduktion ist unméglich. 

Lutz hat nun die Fliigellage beim Verlassen der letzten Larvenhaut vertauscht 
und gibt an, daB diese Tiere nunmehr die L-Lage ihr Leben lang beibehielten und 
wohl auch — es handelt sich um eine kurze Mitteilung ohne genauere Angaben — 
in dieser Lage imstande waren, so zu zirpen, wie regulare Tiere. 


Solche Umlegungsversuche habe ich auch gemacht, zundchst an 
21 voll ausgebildeten Tieren mit erharteten Fliigeldecken’. 15 Tiere 
brachten sofort die Fliigel in die Normallage zuriick, 6 behielten die ver- 
anderte Fliigellage bei, nachdem sie versucht hatten, die Normallage 
wiederherzustellen, was ihnen aus irgendwelchen Griinden nicht gelang. 
Bei zweien von diesen Tieren wurde kein Versuch zu zirpen wahrgenommen, 
die anderen bemiihten sich lebhaft zu zirpen, brachten es aber iiber 
ein leises kratzendes Gerausch nicht hinaus. Die 15 Tiere, die sofort 
in die Normallage zuriickgegangen waren, wurden mit vertauschter 
Fliigellage gefesselt. Nach einigen Tagen wurden 3 entfesselt mit dem 
Erfolg, daB sie sogleich die Fliigel wieder in die Normallage zuriick- 
brachten. Von den iibrigen wurden 9 zu je dreien in Abstinden von 
3 Wochen entfesselt. Das Resultat war dasselbe, wie nach den ersten 
Tagen: die Fliigel wurden in die Normallage zuriickbefordert. Man kann 
also die Tiere, deren Fligel einmal in R-Lage erhdrtet sind*, nicht in die 
L-Lage wmgewohnen. 

Nun unternahm ich den gleichen Versuch an 5 Tieren, die eben die 
letzte Larvenhaut verlieBen, und deren Fliigel noch ganz weich und 
weiB und am Ende noch nicht véllig aufgepumpt waren. Es wurde vor- 
sichtig zu Werke gegangen, um nicht Verletzungen an den zarten Fliigeln 


1 Diese Tiere hatten in der R-Lage auch bereits gezirpt. 
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hervorzurufen. 2 von ihnen legten im Verlauf des Erhartungsprozesses _ 
den rechten Fliigel wieder nach oben und zirpten ganz normal. Die 
anderen 3 Mannchen behielten die L-Fliigellage, also die inverse, bei 
und brachten scheinbar die gleichen Tone hervor wie Normaltiere. 

Bei genauerem Abhéren jedoch stellte sich heraus, dab doch ein Unter- 
‘schied gegentiber der Zirpfahigkeit normaler Tiere bestand: die inversen 
waren nimlich durchweg nicht fahig, die Rivalenlaute hervorzubringen, 

die man sonst sogleich vernimmt, wenn 2 Mannchen in nahere Fiihlung 
miteinander kommen. . 

Da leider aus der Freiheit ee inversen Mannchen zur Verfiigung standen, 
konnte ein Vergleich zwischen dem Zirpen normaler, natiirlich inverser und kinstlich 
invers gemachter Mannchen nicht vorgenommen werden. Es ware interessant, 
ob diese in der Natur gefundenen inversen Tiere die Rivalenlaute hervorbringen 
kénnen oder nicht. In letzterem Falle wiirde es sich offenbar ebenfalls um eine sekun- 
dare Umlagerung der Fliigel handeln, im ersteren Falle ware der Verdacht einer 
wirklichen Inversion gegeben. 

Es ist noch zu erwahnen, daB es, soviel bis jetzt bekannt ist, 2 Gattungen 
von Gryllidae gibt, deren Zirporgane sich infolge der einseitigen Benutzung umgebildet 
haben (Ocanthus und Nemobius). Bei der ersten ist der unbenutzte Teil des Apparates 
zum Teil, bei der zweiten ganz riickgebildet (REGEN 1903). 


Die Weibchen aller tibrigen Gryllidae (lebend untersucht bei Gryllus 
campestris) zeigen eine scheinbar amphidrom-nichtrazemische Fliigel- 
lage. Doch tiberdecken sich die Fliigel hier nur wenig und kénnen bei 
geringstem AnlaB so leicht gewechselt werden, da die L-Lage haufig 
passiv eingenommen wird (parallel zu den Weibchen der Locustide 
Metrioptera Roeselit). Um festzustellen, ob diese Vermutung richtig 
ist, wurde untersucht, welcher Fliigel bei Gryllus campestris-Weibchen 
bei der ersten Fliigeliiberkreuzung unmittelbar nach der letzten Hautung 
oben liegt. Bei den beiden untersuchten Tieren wurde die R-Lage 
eingenommen. Im Laufe der Tage wurde aber die Fliigellage ab und zu 
gewechselt, was sich auch bei anderen aus der Freiheit gefangenen 
Weibchen zeigte. Hiermit stimmen auch die Protokolle von Lurz tiberein, 
die sich auf mehrere Monate erstrecken. Vergleicht man die in Tabelle 1 
enthaltenen Werte bei Maénnchen und Weibchen, so zeigen die Mannchen 
in 3%, die Weibchen in 50% die L-Lage. Entsprechend gibt Lutz 
fiir Massenfange von 5 Fundorten fiir 696 Mannchen einen Prozentsatz 
von 1,3%, fiir 1112 Weibchen 30—50% L-Tiere an. Da aber die obigen 
Befunde zeigten, das auch die Weibchen von Gryllus campestris zundchst 
den rechten Fliigel nach oben legen und die Majoritat aller Gryllen- 
weibchen wahrend der gré8ten Zeit ihres Lebens diese Lage beibehalten, 
so ergibt sich, dafS wohl auch die Weibchen erblich rechts veranlagt — 
sind. Da sie weder zirpen noch fliegen kénnen, und eine aktive Bewegung 
der Fliigel nicht beobachtet wurde, ist es sehr wahrscheinlich, da8 die 


L-Lage eine sekundiare ist, zumal die Fligeliiberkreuzung eine sehr 
geringe ist. 
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7. Zusammenfassung. 


Man sieht unter den Orthoptera in der Fliigellage und bei den Salta- 
toria im besonderen in der damit verbundenen Ausbildung der Zirp- 
organe alle Stufen zwischen razemischen und monostrophen Formen ver- 
wirklicht. Die folgende Stufenleiter erhebt aber nicht den Anspruch, 
eine phylogenetische zu sein. 

Acridiidae und Gryllacridae. Fligellage in beiden Geschlechtern indi- 
viduell razemisch, konstante Fliigelasymmetrien fehlen. 


Blattidae. Erbliche, gruppenkonstante L-Lage der Oberfliigel, Unter- 
fliigellage razemisch. Erbliche Asymmetrie der Oberfliigel in der Farbung, 
sekundare im Abdruck des einen auf dem anderen. 


Gryllotalpa. Fliigellage in beiden Geschlechtern razemisch, Zirporgane 
in beiden Geschlechtern auf beiden Fliigeln gleichmaBig ausgebildet, 
Zirpgewohnheit daher gleichfalls razemisch. 

Gryllus campestris. a) Mannchen. Fliigellage im mannlichen Geschlecht 
monostroph, inverse Tiere in 1,3% vorhanden. (Ein Exemplar mit 
razemischer Fliigellage bekannt.) Nur unmittelbar nach Verlassen der 
Larvenhaut ist die Fliigellage mancher Individuen noch umstimmbar, 
die Inverslage wird von diesen dauernd beibehalten. Zirporgane (der Fliigel- 
lage entsprechend) einseitig benutzt, obgleich beidseitig angelegt. Die 
Tiere, deren Fliigellage unmittelbar nach dem Verlassen der letzten Larven- 
haut noch umstimmbar ist, verm6ogen bei dieser inversen Lage zu zirpen. 
Jedoch sind die Tiere aus physiologischen Griinden nicht mehr imstande, 
die Rivalenlaute hervorzubringen., Nach Erhartung der Decken ist weder 
Fliigellage noch Zirpgewohnheit mehr umstimmbar. Das einzige Tier 
mit razemischer Fligellage vermochte in beiden Lagen zu zirpen. 

b) Weibchen. Im weiblichen Geschlecht scheinbar amphidrom- 
nichtrazemische Fliigellageverhaltnisse. Jedoch ergibt die Untersuchung 
unmittelbar nach der letzten Hautung, daB auch die Weibchen R-mono- 
stroph sind und nur infolge der geringen Uberdeckung und des Fehlens 
des Zirporganes die Fliigel passiv leicht in die inverse Lage gebracht werden 
konnen. ; 

Oecanthus. Im mannlichen Geschlecht PR ecophs Fliigellage, als 
Folge davon einseitige Zirpgewohnheit und teilweise Riickbildung des 
unbenutzten Teiles des Zirpapparates. Weibchen nicht untersucht. 
_ _Nemobius. Monostrophe R-Fliigellage, einseitige Zirpgewohnheit mit 
fast vélliger Riickbildung des unbenutzten Teiles des Zipepparaves bei 
den Mannchen. Weibchen nicht untersucht. 

Locustidae. Monostrophe L-Lage der Oberfliigel in beiden Geschlechtern 
(scheinbare Ausnahme Metrioptera Roeselit). Fliigellage auch unmittelbar 
nach dem Verlassen der letzten Larvenhaut beim Mannchen nicht mehr 
umstimmbar. Inverse Tiere nicht bekannt. Eine inverse Art angegeben ( ?). 
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c) Rhynchota, Heteroptera. 

Die Heteroptera iiberkreuzen die Oberfliigel in deren hinterem Teile, 
der als Membran bezeichnet wird,und bei allen Heteropteren deutlich 
vom iibrigen Fliigel abgesetzt ist (Name Heteroptera). Bei einigen Arten 
ist die Membran zum Teil (Cymatia und Pyrrhocoris) oder ganz (Plea 
minutissima) rickgebildet. 

Die Heteroptera zerfallen in zwei groBe Gruppen, die sich in der 
Fliigellage deutlich unterscheiden : die Gattungen, deren Hauptbewegungs- 
art das Fliegen, und die Gattungen, deren Hauptbewegungsart nicht mehr 
das Fliegen, sondern das Laufen und Schwimmen ist. Zur ersten Gruppe 
gehéren alle Landwanzen mit Ausnahme einiger Lygaeidae, der Pyrrho- 
coridae und der Tingitidae sowie die Gerridae. 


1. Die fliegenden Heteroptera. 

Fiir die erste Gruppe (Pentatomidae, Capsidae, Coreidae, Reduvirdae, 
Piesmatidae, Berytidae, Lygaeidae und Hydrometridae) ergibt sich aus 
den Sammlungen (Tabelle 1) bei 5888 Individuen ein Verhaltnis R : L 
= 3060 : 2828. Die Verteilung auf die einzelnen Familien ist folgende: 


Pentatomidae. . 2982 R.: L ~ 1531 : 1461 


Capsidae. . . . S81 R:L= 38: 48 
Coreidaeta 22) MOST Riza 6G Le 
Reduvidae. . . 510 R:L= 257: 253 
Piesmatidae .. 73 R:L= 36: 37 
Beryidae ... 30 R:L= 16: 14 
Lygaeidae . . . 1714 R:L= 924: 790 
Hydrometridae . 161 R:L= 92: 69 


Zur Kontrolle der Sammlungsbefunde wurden 729 Exemplare dieser 
Familien lebend gefangen, mit unverdnderter Fliigellage getétet und 
die Fliigellage festgestellt. Es ergab sich ein Verhaltnis R : L = 364 : 365, 
also genau 1 : 1. 

Zur Feststellung der individuellen Verhiltnisse wurden mit je 
5 Exemplaren von Hurydema oleraceum, Calocoris biclavatus und Corizus 
miriformis Flugversuche vorgenommen. Bei je 30 Fliigen ergab sich ein 
Verhaltnis R: L=1:1(R: L= 218 : 232). Fir Gerridae gibt Poisson 
(1921) ein gleiches an. 

Bei 62 Exemplaren aus den Familien der Pentatomidae, Capsidae, 
Coreidae und Lygaeidae wurde auch die Lage der Unterfliigel unter- 
sucht. Es ergibt sich ein razemisches Verhaltnis (r : ] = 28 : 34). 

Alle gutfliegenden Arten, die den Hauptteil der Heteroptera ausmachen, 
sind also beziiglich der Ober- und Unterfliigellage individuell razemisch. 


oR yrrhocoridae. 


Die zweite groBe Gruppe der Heteroptera, die alle ubrigen Familien 
umfaBt, zeigt andere Verhiltnisse. Hier ist die monostrophe und auch 
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die amphidrom-nichtrazemische Verteilungsart (Pyrrhocoris apterus) ver- 
treten, die bisher nur selten gefunden wurde. — : ; 

Uber Pyrrhocoris apterus gibt Lupwie Naheres an. Er hat 14600 Exemplare 
untersucht, die von 8 Fundorten stammen, und ein durchschnittliches Fliigellage- 
verhaltnis@ = R : L = 4: 1 gefunden. Das Verhaltnis R : Lschien fiir jeden Fund- 
ort sowohl wahrend einer Saison als auch mehrere Jahre hindurch ungefahr konstant 
zu sein. Verschiedene Fundorte ergaben verschiedene Verhaltniszahlen, die zwischen 
3:1 und 5:1 schwankten, wobei die Linksfliigler in beiden Geschlechtern gleich 
haufig oder im mannlichen Geschlecht geringer an Zahl waren. 

Diese Untersuchungen wurden weitergefiihrt. Es wurde zunachst der 
Befund Lupwies bestatigt, dai die Fliigel von der ersten Uberdeckung an 
niemals bewegt, also die Art der Uberkreuzung niemals geandert wird. 


Als Ursache dieser absolut konstanten Fligellage ergab sich folgendes: AuBer 
wenigen langfligeligen Individuen (die dann in der Regel auch véllig ausgebildete 
Unterfliigel besitzen oder Rudimente hiervon) zeigen die Fliigel der meisten Tiere 
nur ganz schwach ausgebildete Membranen, die sich nur sehr wenig gegenseitig tiber- 
decken. Weil die Unterfliigel in der Regel fehlen, liegen die Oberfliigel dem ebenen 
Riicken des Tieres gleichmaBig an. Infolgedessen ist es fast unméglich, durch Druck 
von oben die Art der Fliigeliiberdeckung zu verindern, wie es z. B. bei Gryllus 
campestris-Weibchen der Fall war. Da infolge der geringen Angriffsméglichkeit 
eine. passive Umlagerung der Fliigel auch aus anderen Ursachen kaum in Frage 
kommen kann, und eine aktive Fliigelbewegung fehlt, bleibt die Fligellage konstant. 


Als nachstes wurde das erstmalige Zustandekommen der Fliigel- 
iiberkreuzung beim Schliipfen beobachtet (18 Tiere). Es ergab sich, daB 
zunachst beide Fliigel nebeneinander liegen und ganz gleichmafig auf- 
gepumpt wurden, bis ihre Innenrander sich bertihrten. Jetzt wurde der eine 
Fliigel etwas angehoben und glitt im Verlauf der weiteren Entfaltung 
iiber den anderen. Diese erste Uberkreuzung ist endgiiltig. Eine sekundare 
Umlegung der Fliigel, wie sie z. B. bei Dipteren vorkommt, wurde nie 
wahrgenommen. 


Lupwie glaubt festgestellt zu haben, da derjenige Fliigel nach unten gelangt, 
der sich zuerst der Mitte des Riickens anpreBte. Diese Auffassung ist aber durch 
die einwandfreie Beobachtung hinfallig, daB der spater oben liegende Fliigel im 
Moment, wo er den anderen beriihrt, sich iiber diesen schiebt. 


Legt man unmittelbar nach der ersten Uberkreuzung die Fliigel, 
solange sie noch weich sind, oder auch beliebig spaiter, um, so wird diese 
inverse Lage beibehalten. Ware nun die Art der ersten Fligeliiberkreuzung 
erblich festgelegt (gabe es also beziiglich der Fliigellage genotypische 
R- und L-Tiere), so kénnte es sich trotzdem bisweilen ereignen, daB 
infolge zufalliger Faktoren bei der ersten Uberkreuzung entgegen der 
Veranlagung der falsche Fliigel nach oben kommt; dieser wiirde infolge 
des Fehlens aktiver Bewegung fortan auch oben bleiben. Derartiges 
ware nachtraglich festzustellen, wenn erbliche mor phologische Unter- 
schiede der Fliigel vorhanden wiiren, wie dies z. B. bei Naucoris der 
Fall ist. Solche Unterschiede fanden sich aber nicht. Der einzige Unter- 
schied liegt im Clavus, wo beim oben liegenden Fliigel die Randlamelle 
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Tabelle 2. Pyrrhocoris apterus. 


Fundort Tag ol ec lean @ 08 | 2) ed: 08 

auchstadt | 23.4.30| 1895/1  : 1,15|4,73)6,2/3,9, 2,0 | 20) 26) 740) 120) 786) 203 
aa 5, 4.5.32 | 465/1 :1  |2,72/2,7/2,7) 1 1; 3] 172} 63) 165) 61 
i 15.9.33 | 822/1 :1 |3,47/3,4/3,7| 1,1 9} 12} 311) 83) 311] 96 
Stadtfriedhof [Frihj.29| 6251 :1 (3,90/3,9'3,9) 1 8| 14) 256) 65) 224) 58 
5 » 380| 4845/1 :1 |3,95'4,6/3,5) 1,3 | 18) 33/1915) 414)1911) 554 

5 » 381] 500)1 :1 3,9 |—|—| 12 |—|/—| —|}—}]—]— 

3 9.31 | 4850/1: :1 (8,3 |3,7/2,9| 1,3 | 74| 63/1948) 527|/1673) 565 
Frithj. 32 | 2698/1 —_: 1,06 /3,18/3,8/2,7) 14 | 18) 19/1022) 267|1003, 369 
ef 8.32 | 140)1 1,26 |2,48 2,8/2,3) 1,2 2| 2) 44) 16 53) 23 
£6 13. 3.33 | 319)1 1,84|3,09 2,7|3,2| 0,9 0} 0} 83) 29) — 49 
¥ 30.3.33 | 344/1,11:1 |2,45/2,4/2,7) 0,9 0} 0} 128) 53 119) 44 

ie 6.9.33.) 622/1 1,07|3,9 |4 |3,9, 1,0 0} 0} 240) 60) 256; 66 
Saaleufer 5. 30 | 297) 1,56 3,37|3,5/3,2) 1,1 1) 3) 140, 40) 86). 27 
"6 3.5.32} 165)1 1 |2,66/2,8\2,5| 1,1 0} 0} 65) 23) 55) 22 
Cottbus, Damm 9.31} 864/1 1,27 |2,4 |2,8/2,2} 1,3 | 15) 35} 226; 80) 349) 159 
Ae » | 20.5.32 |) 2251/1 2,85 2,7/3,1| 0,7 4, 4) 88) 33 a2 30 
» Friedhof| 21.5.32 | 386)1 1,08|3,7 |4,9/2,9| 1,7 1} 4] 153] 31] 147| 50 
fy of 29.8.33 | 364) 1 1,56|4 |2,7|5,6) 0,5 1| 3) 102) 39) 186] 33 
Niemberg 2. 5. 32 94) 1 1,09 |3,08)2,2/4,4) 0,5 0} 0; 31] 14 40) 9 
Cottbus, Garten) 18. 5. 33 81}1 2 2,24 2.6/2 1,3 0} 0} 20| 7 36). 18 
Ludwig, Rest 3079 52| 75/1148} 273/1180| 351 
Total 23706, 0,95 |3,52/3,93,2| 1,2 224'296'8832 2237|8830|2787 


weiter nach hinten reicht als beim anderen, so daB man an einem isolierten 
Fliigel ohne weiteres erkennen kann, ob er oben oder unten lag. An 
Tieren, deren Fliigel nach der letzten Hautung kiinstlich an der Uber- 
deckung verhindert wurden, zeigte sich dieser Unterschied nicht. Wurden 
schliipfenden Tieren die Fliigel vor dem Erharten umgelegt, so erwies 
sich spaiter auch die Ausbildung der Randlamelle invers. Diese Ver- 
schiedenheit entsteht also erst nachtraglich durch den Druck des oben 
lastenden Fligels, ihnlich wie es fiir die Schaben der Fall war. | 


‘Das Verhaltnis zwischen R- und L-Tieren wurde durch Massenfange 
an Fundorten, die zum Teil bereits Lupwie in den Vorjahren besucht 
hatte, verfolgt (Tabelle 2). Bei den bereits von Lupwia besuchten 
Fundorten sind dessen Ergebnisse (bis Friihjahr 1931) mit angegeben. Die 
von Lupwic an anderen Fundorten gesammelten Tiere sind summarisch 
in der letzten Zeile der Tabelle aufgefiihrt, ausgenommen 500 Tiere, iiber 
die keine exakten Zahlen vorliegen (vgl. Lupwie 1931, Tabelle 2). An den 
Folgerungen, die Lupwia gezogen hat, andert sich nichts: an allen Fund- 
orten (insgesamt 22686 Tiere) tiberwiegen die Rechtser. Das Durchschnitts- 
verhaltnis R : L durch alle Tiere ist 3,52. Die Variationsgrenzen sind 2,4 
bis 4,73. Im mannlichen Geschlecht sind L-Tiere relativ seltener (Total- 
verhaltnis 9 3: 9 9 = 1,24). Eine gréfere L-Haufigkeit bei dem weib- 
lichen Geschlecht wurde nur 5mal gefunden ct Tabelle 2), wobei es sich 
um relativ kleine Falle handelt. 
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Tabelle 3. Pyrrhocoris apterus. 


2+ 5 3 
Oo+ 1 
0+ 2 1 
1+ 1. 1 
1+ 1 4 
1+ 3. 3 
— 0 
4+ 3. 4 
— 1 
0 0 
3 0 P. L-L 


F, von 5 P 


9+14 T den 


Diese Ergebnisse zeigen, dap an allen Fundorten und Jahre hindurch 
die Rechtser tiberwiegen. Es liegt also ohne Zweifel Erblichkeit in all- 
gemeinem Sinne vor. Das durchschnittliche Verhaltnis R : L, welches 
nicht allzu groBe Schwankungen zeigt und nahe an 3 : 1 liegt, macht 
einen mendelnden Erbgang wahrscheinlich, fiir den auch andere bei 
_Lupwie angefiihrte Griinde sprechen. 


Zuichtungen sind ziemlich schwer durchzufiihren (vgl. Lupwie), da die Jung- 
tiere trotz steter Sorge fir frische Lindenblatter und Insektennahrung (Mehl- 
wurmbrei), und obgleich sie von der dritten Hautung ab in sehr geréumigen Aquarien 
gehalten wurden, in den verschiedensten Stadien (meist nach einer Hautung) 
eingingen. Die Ergebnisse sind daher sparlich. Von insgesamt 200 Paaren (etwa 
gleich viel R ¢-R2, RS- LY, LS- RY, LJ-LY) wurde nur bei 46 Paaren er- 
wachsene Nachzucht erhalten (Tabelle 3). Die Tiere wurden aus der Winterruhe 
ausgegraben, da zweifellos feststeht, daB tiberwinterte Tiere erst nach Beendigung 
der Winterruhe kopulieren. Bei den in Tabelle 3 unter dem Strich aufgefiihrten 
Paaren handelt es sich indessen um solche, die erst im Mai gefangen waren und még- 
licherweise bereits kopuliert hatten. Die hieraus erhaltenen Nachkommenschaften 
sind daher nicht einwandfrei, wenn auch die Schlauchform des Rezeptaculums 
und die sehr groBe bei einer Copula iiberfiihrte Spermamenge es wahrscheinlich 
machen, da in der Regel nur die vom letzten Mannchen gelieferten Spermien 
zur Befruchtung kommen (vgl. Lupwie 1926, Drosophila). Uberdies haben alle 
Weibchen noch viele Wochen hindurch mit den ihnen beigegebenen Mannchen 
kopuliert, ehe sie zu einer Eiablage schritten. 


Um etwas iiber den Erbgang zu sagen, sind die Resultate zu sparlich. 
AuBerdem wurde ja nur eine Generation gezogen. Fiir eine Erklarung 
des amphidromen Fliigellageverhaltnisses kommen von den bei Lupwic | 
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(1932, S. 434) aufgefiihrten Typen offenbar nur IT und IV in Frage. 
IV bedeutet, da® genotypische R- und L-Tiere existieren, die miteinander 
mendeln, wobei hinzukommen kann, da bei der erstmaligen Uber- 
kreuzung infolge sekundaérer Umstinde einmal der falsche Fligel nach 
oben gelangt. II bedeutet, daB genotypisch entweder (a) nur Rechtser 
existieren oder (b) da die Art grundsatzlich razemisch ist und das 
wirkliche Fliigellageverhaltnis erst durch sekundare Griinde zustande 
kommt. Liegt eine mendelnde Vererbung vor (mit einem Allelenpaar R L, 
wie Lupwic fiirs erste annahm), so folgt zunachst aus der Tatsache, daB — 
bei L-Parchen R-Nachkommen auftreten, die Existenz sekundarer 
Faktoren. Falls diese nicht allzu stark ins Gewicht fallen, mu die 
L-Nachkommenschaft aus L-Paaren prozentuell gréBer sein als die aus 
R-Paaren. Eine Durchrechnung aller Werte (einschlieBlich der Lupwic- 
schen Befunde sind es 326 Nachkommen) ergibt keine derartigen Unter- 
schiede zwischen den Nachkommen von R: R-, R- L-, L- L-Eltern. Weiter 
ist auffallig, daB sich unter den eigenen Zuchten ein so auferordentlich 
hoher Prozentsatz von L-Tieren ergab: 9 = 1,68 unter Zugrundelegung 
aller, 9 = 1,55 unter Zugrundelegung der einwandfreien Parchen (bei 
Lupwica @ = 2,7). Hieraus koénnte man allerdings auf AuSeneinfliisse 
schlieBen (Gefangenschaft). Da es andererseits doch Indizien gibt, die fiir — 
eine Erblichkeit sprechen (z. B. das Parchen h bei Lupwie, bei dem unter 
6 Nachkommen 5 keine Fliigeliiberkreuzung zeigten), konnte man noch 
untersuchen, ob unter den Nachkommen der Parchen mit mindestens einem 
L-Elter, sich relativ haufig der Fall findet, wo-nur oder fast nur Linkser 
auftreten. Derartiges kommt vor (z. B. 0: 4, 1 : 3, 0 : 3 bei Lupwie), 
jedoch findet sich Ahnliches auch bei den R-Parchen (1 : 9 bei Lupwia) 1. 

Trotz der verschiedenen fiir einen modifizierten mendelnden Erbgang 
sprechenden Indizien, die sich aus dem gesammelten Material ergeben, 
fiihrten also die Vererbungsversuche infolge des durch die schwierige 
Aufzucht bedingten kleinen Materials zu keiner Klarung. 

Bei anderen Pyrrhocoridae liegen die Verhaltnisse ahnlich. Fiir eine 
afrikanische Pyrrhocoris ergab sich ein Verhaltnis R : L = 23: 13. 


3. Tingitidae + Drymus (Lygaeide). 

Von Tingitidae, einer Familie von sehr geringer KérpergréBe, deren 
Hauptbewegungsart das Laufen ist, und von der Gattung Drymus 
(Lygaeide), fiir die das letztere ebenfalls gilt, bekam ich nur getrocknete 
Exemplare in die Hand; doch ist unverinderte Fligellage verbiirgt. 
Es ergab sich eine monostrophe R-Lage der Oberfliigel (Tabelle 4). 
Untersuchungen iiber die morphologische Beschaffenheit der Fliigel, sowie 
liber die Unterfliigellage konnten hier nicht gemacht werden. 

* Man kénnte in solchem Falle allerdings annehmen, da8 es sich urspriinglich 


um ein L-Parchen handelt, bei dem bei der letzten Hautung der falsche Fliigel 
nach oben kam. 
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Tabelle 4. Heteroptera. 


Gattung und Art 


Tingis cardui L. 
Copium cornutum THEG. 
Catoplatus carthusianus Fas. 
Monanthia echii F 
Serenthia confusa Pur. 
Serenthia fallax Horvat. 


| Tingitidae 


Drymus sylvaticus F. 
Drymus brunneus SAHLB. 


Lygaeidae 4 


1 Art aus Nordost-Afrika 
Pyrrhocoris apterus Faw. 
langfliglig 


Pyrrhocoridae 


etl | Uy Wedd = eso 
23 | 13 | 55| 23] 78| 36 |114 
Gesamtzahl R + L aller Familien 834 


4, Wasserwanzen. 

Es verbleiben von den Heteroptera nur mehr die Wasserwanzen. Hier 
ist, die Notonectidae ausgenommen, die Fliigellage konstant (Tabelle 5). 
Alle Tiere sind Rechtser. Inverse Exemplare finden sich unter den ge- 
trockneten Exemplaren in etwa 0,4%. (Die Wasserlaufer, welche auch 
fliegen, sind unter die Landwanzen eingerechnet.) 


Tabelle 5. Wasserwanzen. 


Lebend Halle Berlin 
Gattung und Art 


Hise. 2) Bid Le L 


2577 


itzahl R + L 
stidae| Notonecta glauca L.| 47 | 63 | 26| 27| — | —| 33 | 30 106 | 110 


1tzah]l R + L 216 


itzahl aller Familien R + L 2793 
Z.. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 
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Corixa: Lebendversuche ergeben bei Coriza, daB die inverse Fligel-_ 


j 
| 


| 
| 


' 
t 


lage, die sich mitunter findet, nur eine voriibergehende ist: versuchter 
die (in Glasschalen befindlichen) Tiere wegzufliegen, so gelang ihnen — 
dies meist nicht, da ein hinreichend langer Startweg fehlte; sie fielen — 
sogleich auf das Wasser zuriick und dabei gelangte oft der falsche Fliigel | 


nach oben (vgl. die Schaben). In Flugversuchen an unbehinderten — 


.Tieren wurde stets, auch von diesen scheinbaren Linksern, der rechte 


Fliigel nach oben gelegt (15 Tiere je 20 Fliige). Bei dieser Gattung sind 
auch morphologische Fligelunterschiede vorhanden. Die linke Membran ist 
aufgehellt, soweit die Uberdeckung durch den rechten Fliigel reicht. 
Schon hieran kann man ersehen, da8 bei den Tieren mit inverser Fliigel- 
lage der falsche Fliigel oben lag. 3 

_ Nepa. Bei Nepa cinerea L. fand ich unter 28 lebenden Tieren ein 
inverses. Es ist mir nicht gelungen, Nepiden zum Fluge zu. veranlassen. 
Porsson (1921) gibt an, Nepa kénne nicht fliegen ; hiermit stimmt tiberein, 
daB diese Tiere auch bei Bestrahlung unter einer elektrischen Birne 
keinen Flugversuch machten, im Gegensatz zu allen anderen Formen, die 
auf diese Weise binnen kurzer Zeit zum Flug veranlaBt werden konnten. 
Indes habe ich von verschiedenen Seiten die glaubhafte Angabe erhalten, 
daB Nepiden doch fliegen; vielleicht kommt das Flugvermégen nicht 
allen Tieren zu. Sicher scheint aber zu sein, da sie die Fliigel sehr selten 
bewegen. Daher zeigt die Membran des oben liegenden Fliigels stets 
einen typischen Schlammitiberzug. Da unter dem ‘Trockenmaterial 


(100 Tiere der Sammlung des Berliner Museums) sich 3 inverse befanden,. 


bei denen sich auch der Schlammiiberzug auf der inversen Membran fand, 
scheint es sich hier offenbar doch um inverse Tiere zu handeln. Hiermit 
stimmt tiberein, da Poisson fiir Nepa (je nach den Fundorten) 2—10% 
inverse Tiere angibt, doch fehlt eine Angabe, fiir wieviel Tiere diese Fest- 
stellung jeweils gemacht wurde. Bei geziichteten Tieren erfolgte die 
Hautung stets in der Nacht bzw. in den friihen Morgenstunden, es kam 
ausnahmslos der rechte tiber den linken Fliigel zu liegen. Erbliche 
morphologische Unterschiede fehlen hier. 


Naucoris besitzt mit Sicherheit kein Flugvermégen, wie aus Poissons 
Untersuchung der Fliigelmuskulatur hervorgeht. Hierzu pat sehr 
gut der Befund, da unter 135 Exemplaren kein L-Tier gefunden 
wurde. Hier ist (als Folge der einseitigen Fliigellage) die Membran des 
linken Fliigels stark aufgehellt und in ihrer ganzen Flache unpigmentiert. 
Bei 3 Exemplaren wurde beim Verlassen der letzten Larvenhiille die 
Fliigellage umgedndert, was hier mit gewissen Schwierigkeiten ver- 
bunden ist. 


Das Tier mu8 némlich solange in der Larvenhaut verbleiben, bis das Chitin 
einigermaBen erhartet ist. Anderenfalls wiirden die noch weichen Haare an der 
Unterseite des Kérpers durch den Wasserdruck diesem angepre8t und waren 
dann nicht imstande, Luft zwischen sich zu speichern, so da das Tier erstickt. 
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Stort man-nun eine Naucoris beim Schliipfen, so verlaBtsie unter heftigen Bewegungen 
die Larvenhaut und geht zugrunde. ‘ 

_ Ist das Umlegen der Fliigel gelungen, so wird diese kiinstliche Lage 
nicht mehr verdndert. Indessen zeigt sich, daB die jetzt oben liegende 
_ linke Membran vollkommen pigmentlos, die untere dunkel ist. Gleiches 
_ ist auch der Fall, wenn die Uberkreuzung der Fliigel ganz verhindert 

_ wird. Die Fliigellage ist also noch umkehrbar. Es liegt das nun nicht etwa_ 
daran, da das Tier infolge Riickbildung der Flugmuskulatur die Fligel 
tberhaupt nicht mehr bewegen kénnte; vielmehr vermag dasselbe, die 
Fliigel noch in gewisser Weise zu bewegen. Bei Bestrahlung mit einer 


NY | 
X 


pe R 
Abb. 1. Plea minutissima. Abb. 2. Plea minutissima, Oberfliigel von unten. 40x 
40 x vergr. red. auf ?/;. vergr. red. auf+/.. ec clavus, Z Zihnchenreihe, R Rinne. 


Lampe werden die Oberfliigel um 45° um die Langsachse gedreht, wie es bei 
fliegenden Arten vor dem Abfluge geschieht; dabei kénnte sehr wohl die 
Fligellage vertauscht werden. Die Pigmentunterschiede sind indes erblich 
und von der Fliigellage unabhangig. Corixa und Naucoris zeigen als die 
einzigen Fille auch fiir die Unterfliigel eine monostrophe mit den Ober- 
fliigeln iibereinstimmende Lage (r :1 = 1223: 112 fiir frisch getétete 
Tiere). Es treten hier aber haufiger Fehlfliige auf (10%). 

Notonecta zeigt als einzige Wasserwanze razemische Fliigellage 
(Tabelle 5). Eine Priifung der individuellen Verhaltnisse bei Notonecta 
glauca ergab (3 Tiere je 7 Tage, 3 Tiere je 1 Tag; je 40 Fliige) ein individuell 
razemisches Verhaltnis (R : L = 552 : 408). Die Unterfliigel sind wie 
bei fast allen Insekten razemisch (r : | = 47 : 53 fiir frisch getétete Tiere). 

Plea minutissima, die einzige neben Notonecta noch vorkommende 
Notonectide, weist, wie alle Angehérigen dieser Familie, eine entsprechend 
ihrer Riickenlage kielformig gestaltete Dorsalseite auf. Bei Notonecta 
sind die Fliigelmembranen in der Ruhe langs geknickt, der grofere Teil 
derselben liegt auf der entgegengesetzten Seite des Kieles. Bei Plea 
fehlen die Membranen und infolge der Kiirze und Wolbung des Korpers 
stehen die hinteren Teile des Coriums in ganzer Linge winklig aufeinander 


(Abb. 1). Diese beiden Rander zeigen nun asymmetrische Ausbildung 
Q* 
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(Abb. 2): auf der Unterseite des einen Fliigels stehen am hinteren Rande 
-eine Reihe von Zahnchen, auf der Unterseite des anderen Fliigels findet 
sich an derselben Stelle eine Chitinlamelle, die nach hinten zu eine Rinne 
zwischen sich und der Fliigeldecke entstehen 1a8t. In diese Rinne greifen 
in der Ruhe die Zahnchen des anderen Fliigels ein (typische irreziproke — 
Asymmetrie), wodurch beide Fliigel verankert werden. An 53 Tieren 
ergab die Untersuchung, daB die Lamelle stets an dem linken, die Zahnchen 
stets am rechten Fliigel sitzen. Eine Eigentiimlichkeit entdeckte ich noch 
an den Fliigeln von Plea darin, daB der Clavus zur Halfte vom Corium 
abgespreizt werden kann (Abb. 2B), was mit der starken Wolbung der 
Fliigel zusammenhangt. 


d. Zusammenfassung. 


Alle untersuchten in der Regel gut fliegenden Landwanzen (ein- 
schlieBlich der Wasserlaufer) sind individuell razemisch, mit Ausnahme 
der meist laufenden Tingitiden und Drymus (Lygaeide) (diese beiden 
Gruppen monostroph rechts) und der flugunfahigen Pyrrhocoridae. 
Pyrrhocoris ist amphidrom-nichtrazemisch (R:L=1:3 bis 1: 5). 
Die Wasserwanzen zeigen gruppenkonstante R-Lage, die einzige Aus- 
nahme macht die gutfliegende Notonecta (razemisch). Anzumerken ist, 
daB Corixa als einzige der nichtrazemischen Formen auch sehr gut fliegt. 
Die Unterfliigel liegen bei Corixa und Naucorits monostroph rechts (kon- 
form mit den Oberfliigeln), der einzige bei Insekten wahrgenommene 
Fall monostropher Unterfliigellage. Echte Inversionen bei Nepa wahr- 
scheinlich. 

Morphologische Unterschiede: Unten liegende Fliigelmembran bei 
Corixa pigmentarm, bei Naucoris pigmentlos, erblich, unabhangig von 
einer Invertierung der Fliigellage. Irreziprok asymmetrischer Fliigelrand 
bei Plea (monostroph). 


ad) Coleoptera. 
1. Uberkreuzung der Unterfliigel. 

Hier tiberkreuzen sich nur die Unterfliigel. Sie zeigen eine razemische 
Lage, wie an getdteten Exemplaren festgestellt wurde (Tabelle 6. Gesamt- 
verhaltnis r :] = 398 : 325). Flugversuche an Hydrophilus und Colymbetes 
ergaben, wie zu vermuten, ein individuell razemisches Verhaltnis. 


2. Fliigelrand der Coleoptera. 

Seit Amans (1884) ist bekannt, das der Innenrand der rechten Fliigel- 
decke bei den Kafern anders ausgebildet ist als der der linken. Auch 
GitLavry (1912) fiihrt diese Asymmetrie an und spricht dabei von 
einer gegenseitigen Uberdeckung der Oberfliigel (,,dat het partiell be- 
dekken der elytra ook bij Coleoptera vorkommt‘‘). Indessen handelt es 
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sich um kein eigentliches Uberdecken, die Erscheinung 148t sich aber 
vielleicht daraus entstanden denken. Ein echtes Uberdecken, aber in sehr 
geringem Mae und nur im allerhintersten Teile der Oberfliigel kommt 
_ zwar vor, doch lohnt sich eine genaue zahlenmafige Untersuchung des- 
- selben nicht. 
Die Beschaffenheit der Fliigelrinder in den einzelnen Familien wurde 
-erstmalig von CorsET (1931) studiert. 


Die beiden Fliigelrander bilden einen VerschluBapparat, indem eine vor- 

springende Leiste des einen in eine entsprechende Rinne des anderen eingreift. 
Dieser VerschluB (Abb. 3) ist sehr gut, so 
da8 vorsichtig abpraiparierte Fliigeldecken 
noch in Zusammenhang miteinander blei- 
ben; er findet sich in allen von mir unter- 
suchten Familien, auBer bei den Canthari- 
dae. Dasselbe fand auch schon Corset 
Auch der Bau des Apparates ist bei 
allen Kafern prinzipiell gleich. Vor dem 


Abb. 3. Dorcus parallelepipedus L. Fliigel- Abb. 4. Schema einer Fliigelsutur im Quer- 
sutur. Querschnitt. 48,6 vergr. (nach schnitt. a vor der Erhartung, b nach der 
CoRSET). red. auf ?/,. Erhairtung der Fliigel (nach CorRsET). 


Schlipfen sind bei den meisten Arten die beiden Fliigelrander noch vdllig spiegel- 
bildlich gleich (Abb. 4). Jeder besitzt eine Langsfalte, so da8 unterhalb des eigent- 
lichen Fliigelrandes jederseits eine mehr oder weniger selbstandige Langsleiste 
entsteht. Es kann nun nach dem Schliipfen, solange die Fliigel noch weich sind, 
die rechte Leiste in die linke Furche eingreifen oder umgekehrt. Bei der Erhartung 
der Fliigel werden die beiden Fligelrainder so deformiert, da8 bei dem Fligel, dessen 
Leiste in den anderen vorspringt, die Leiste deutlich wird, die Falte aber zuriicktritt, 
wahrend der reziproke Fliigel eine breite Furche besitzt. Ein solches Bild zeigt 
Abb. 3. Bet gewissen Arten ist indes diese unterschiedliche Ausbildung schon auf 
dem Puppenstadium ausgebildet (vorspringender Zapfen am einen, breite Rinne 
des anderen), so daB bereits zu diesem Zeitpunkt feststellbar ist, wie spater die 
Fligel ineinandergreifen. 


Es sind also 2 spiegelbildliche Formen in der Randausbildung moglich: 
Entweder greift eine Leiste am linken Fliigel in eine Rinne am rechten, 
oder es ist das Umgekehrte der Fall. Beide Formen treten auf. (CoRsET 
nennt eine Form, die am rechten Fliigelrand die Leiste tragt, Rechtser 
und die Form mit der Leiste am linken Fliigel Linkser.) Uber die Zahlen- 
verhiltnisse beider Formen bringen jedoch Curnot (1921) und CorsEr 
(1932) nur die folgende Notiz: Rhizotrogus ater 13R: 71; Carabus 
auratus 11 R : 5 L; Melolontha vulgaris 89 R : 53 L. Daraus geht hervor, 
da®& bei Kafern auch andere als razemische Verhaltnisse vorkommen. 
Meine eigenen Untersuchungen an 2801 Coleopteren aus den verschieden- 
sten Familien sind in Tabelle 6 zusammengestellt. Man findet razemische 
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Tabelle 6. Coleoptera. 
Familie Gattung und Art 
Hydrophilidae | Hydrophilus caraboides Ammendorf | 101] 34+ 19 | 30+ 18} 1, 
ete H sdrsbind fuscipes “ - 18) 943 4+2 2 
Dytiscidae Colymbetes fuscus % 45| 7+8 | 16414) 2 
Hyphydrus ferruginosus ne 10 10 0 — 
Ilybius ater 3 6} 1+ 3 2 — 
Ilybius fuliginosus 3 4; 0O+1 2+1 — 
Ilybius fenestratus Be 19} 3+3 |11+42 2 
Dytiscus marginalis Maslau 12 8 + a 
Dytiscus circumeimctus us 8 14 1 —— 
Rhantus exoletus Ammendorf 33/ 2+5 16+ 10] 3, 
Rhantus punctatus _ 9) 0+2 3+4 — 
Acilius sulcatus - 12}; O+1 6+ 5 = 
Acilius canaliculatus aa 31} 2+6 10+ 13 | 2, 
Hydaticus transversalis “5 16; 9+1 412 —- 
Agabus undulatus an 14; 6+ 5 1+2 = 
Chrysomelidae | Agelastica alni Goyatz —|1601 247 1354 | 5, 
Agelastica alni Ammendorf | 127 14 113 T 
Agelastica alni Maslau 3 0 3 — 
Chrysomela polita 7e 234/119 + 100) 10 +5 | 14, 
Plagiodera versicolor Ammendorf|; 43) 6+ 7 | 15+ 15 | 2, 
Coccinellidae Coccinella septempunctata Goyatz 164 7 157 22,8 
Coccinella septempunctata Diiben 18 1 17 — 
Coccinella quinquepunctata) Goyatz 17 0 17. | — 
: Adonia variegata * 17} 0 17 — 
Carabidae Carabus auratus Halle 6 4 2 — 
Tenebrionidae Tenebrio molitor Pe 99) 25 + 27 | 27+ 20 | 1, 
Scarabaeidae Geotrupes stercorarvus Goyatz 39) 15+17|) 5+2 4, 
Melolontha vulgaris Halle 34; 9+10 6+ 9 — 
Curculionidae | Otiorhynchus gemmatus Maslau 61 61 0 — 
Summe 28ol| 824 1977 


Arten (z. B. Hydrophilus), R-monostrophe Arten (wie Otiorhynchus), 
L-monostrophe Arten (wie Coccinella), amphidrom-nichtrazemische Arten 
mit Uberwiegen der Linkser (wie Agelastica alni) wnd mit Uberwiegen der 
Rechtser (wie Melolontha vulgaris). Die Verteilung ist ausgesprochen © 
gruppeninkonstant. Nur die Arten einer Gattung scheinen beziiglich des 
R-L-Verhaltnisses tibereinzustimmen (Coccinella) , nicht aber dieGattungen 
einer Familie: Agelastica alni R-monostroph, Chrysomela polita L-mono- 
stroph. Méglicherweise ist Plagiodera razemisch. Hyphydrus, eine Form 
mit auBerordentlich festem Fligelverschlu8, scheint im Gegensatz zu 
den tibrigen Dytiscidae monostroph zu sein. Eine Zufalligkeit der Be- 
funde erscheint wohl ausgeschlossen, da fiir Coccinella septempunctata und 
Agelastica alni die Befunde an verschiedenen Orten iibereinstimmen, 
Uber den Zusammenhang zwischen Fligellageverhaltnis und der Aus- 
bildung des Verschlusses sind Untersuchungen im Gange und bleiben einer 
spateren Publikation vorbehalten. Es ist zu vermuten, daB eine bereits 
auf dem Puppenstadium asymmetrische Ausbildung nur bei nichtraze- 
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mischen Arten vorkommt. Bisher ergab sich, da8 sowohl bei dem spater 
_ zazemischen Mehlkafer, als auch bei dem spaiter monostrophen Chrysomela 
_ die Fliigel im Puppenstadium noch nicht asymmetrisch sind. Verhindert 
man z. B. bei Chrysomela polita unmittelbar nach dem Schliipfen eine 
gegenseitige Beriihrung, so bleiben die Fliigelrander symmetrisch, und 
das Tier ist nach Erhartung der Decken nicht fahig, den VerschluB 
durchzufiihren. by 
Fir das Rechts-Links-Problem sind die Fliigellageverhaltnisse der 
Coleoptera von besonderem Interesse, weil bei ihnen simtliche R-L-Ver- 
teilungsmodi auftreten und Erblichkeit. wahrscheinlich ist. 


é€) Neuroptera und Trichoptera. 


Bei den Ordnungen Neuwroptera und Trichoptera, wo nur wenig Material 
zur Verfiigung stand, ist razemische Fliigellage anzunehmen (Sialis 
flavilatera 14R: 15 L, Phryganéiden 20 R : 22 L). Lebend wurde nur 
eine Phryganea grandis L. untersucht; sie ergab ein Verhaltnis 1 : 1 
(20 Fliige). 


f) Lepidoptera. 

Bei den Lepidoptera gibt es eine Anzahl Arten, insbesondere unter den Klein- 
schmetterlingen, deren Vorderfliigelrand sich in der Ruhe etwas tiberdeckt (Abb. 5). 
An je einer Art aus der Familie der Tortricidae (Tortrix viridana, 
der Lymantriidae [Lymantria dispar] und der Notodontidae [ Pha- 
lera bucephala]) wurden Untersuchungen vorgenommen. Von 
Tortrix wurden an zwei Fundorten 25 + 60 Exemplare gefangen. 
Davon zeigten 11+ 34 die R-Lage, 14+ 26 die L-Lage: Das Ver- 
haltnis R.: L ist also razemisch. Flugversuche an 5 Tieren ergaben 
bei zweitagiger Wiederholung fiir je 40 Fliige ein Fliigellagever- 
haltnis R : L=1:1 (168 : 232). Bei Lymantria konnten wegen 
der Tragheit der Weibchen nur die Mannchen untersucht werden. 
Es ergab sich der gleiche Befund (4 Mannchen, je 2 Tage je 10 Fliige, 
R:L= 33:47). Phalera zeigt eigentimliche Verhaltnisse. Fir 
die Weibchen, bei denen wegen ihrer Tragheit Flugversuche schwer 
durchzufiihren waren (vielleicht, weil sie bereits kopuliert hatten), 
ergab sich, daB weit haiufiger die L- als die R-Lage eingenommen 
wurde, jedoch war das Verhaltnis kein festes. Unter den Mann- 
chen wiesen 4 von 5 untersuchten Tieren bei 5tagiger Beobach- eke ced 

tung die L-Lage auf (je 20 Fliige). Nur 2mal wurde die R-Lage uebabata, 
unter den 400 Fliigen eingenommen, Das 5. Mannchen zeigte stets | Miannchen in 
die R-Lage (100 Fliige). Die beobachteten Tiere stammen alle aus Ruhestellung. 
einer Zucht. Es hat den Anschein, als ob hier eine individuell 
einseitige Fliigellage vorhanden ist, ein Fall, der sonst nirgends beobachtet wurde 
(nur gewisse Drosophila-Individuen zeigen dieses Verhalten). Indessen mu8 eine 
endgiiltige Feststellung spateren Untersuchungen vorbehalten bleiben. 


g) Hymenoptera. : 
Bei den Hymenoptera kommt eine Uberkreuzung der Oberfliigel haufig 
vor: wohl bei allen Symphyta und bei einem groBen Teil der Apocrita 
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(Ausnahme: die Faltenwespen). Lebendbeobachtungen ergaben bei allen 
untersuchten Formen eine razemische Lage: Chrysis neglecta (Chrysidide), 
(10 Tiere & 6 Tage zu 20 Fliigen), Macropis (Apide) (1 Tier a 20 Fliige), 
Cimbex femorata (Tenthredinide), Apanteles (Braconide) (23 Tiere a 2 Tage 
zu 60 Fliigen). Die Flugversuche wurden im Gegensatz zu allen bisherigen 
Flugversuchen im 1-Liter-Kolben vorgenommen. Bei A panteles wechselten 
langere Reihen von R-Fligen mit langeren Reihen von L-Fligen ab. 
(Vgl. Acridiidae; Weyravucu: Aufhéufungstendenz.) Von Perilampus 
(Braconide) zeigten 185 in Alkohol getétete Exemplare ein Verhaltnis 
R:L = 100:85. Bei 22 Exemplaren von Cimbex femorata, die sehr 
schlecht fliegt, wurde an 10 aufeinander folgenden Tagen mehrmals die 
jeweilige Fliigellage notiert, auch hier war das Verhdltnis razemisch. 
Auch eine kurze Priifung der Ameisen ergab den gleichen Befund. 

Die Unterfliigel konnte ich nicht beobachten, da sie bei lebenden 
Tieren nicht kontrollierbar sind. 


h) Diptera. 

Die Fliigel der Diptera iiberdecken sich in den meisten Arten nur 
an der Basis ganz wenig; sie wurden auBer Betracht gelassen. Einige 
Arten aber schieben die Fliigel so weit iibereinander, da& eime Uber- 
deckung in der ganzen Flache zustande kommt. Vier von ihnen wurden auf 
die Fligellage gepriift: Bibio marci und Bibio hortulanus (Nematocera), 
Drosophila melanogaster ( Brachycera, Ephydridae) und Anthomyia ( Brachy- 
cera, Muscidae). 

1. Bibio. 


Fir beide Bzbio-Arten-ergab sich in Flugversuchen eine individuell 
razemische Verteilung (20 Exemplare 4 20 Fliige). 


2. Drosophila. 


Bei Drosophila sind die Ergebnisse anders. Es gibt Ubergange von 
Tieren mit monostropher R- oder L-Lage iiber solche, bei denen die 
R- oder L-Lage iiberwiegt, bis zu Tieren mit vollig intermedidrem Fliigel- 
lageverhaltnis. Fiir die Tiere mit individuell monostropher Fligellage 
benutze ich die Bezeichnung R bzw. L, fiir Tiere mit amphidromer Ver- . 
teilung SR bzw. SL (schwach rechts bzw. links), fiir Tiere mit razemischer 
Fliigellage die Bezeichnung I (intermediér). Da alle Tiere Fehlfliige 
machen, die von der ihnen sonst eigenen Gewohnheit abweichen, sei 
noch angegeben, wie die Tiere in die einzelnen Klassen eingeteilt wurden: 

R bzw. L: héchstens 2 inverse Fliige unter 20 (im Mittel). 

SR bzw. SL: 3 héchstens 6 inverse Fliige unter 20 (im Mittel). 

I: mindestens 7 inverse Fliige unter 20 (im Mittel). 

Drosophila melanogaster wurde nach der iiblichen Technik geziichtet (Pflaumen- 


mus). Die frisch geschliipften Jungtiere (3malige Nachschau pro Tag) wurden paar- 
weise isoliert. Zur Priifung der Fligellage wurden sie in einen Glaskolben von 1 Liter 
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Tabelle 7. Drosophila. 


25 


Sj) LE] ay ET [SELL GENET TENG) NGUNSIRUTSTEN WRG meinen eeeeeeee seen ee 
: 2 

| 

io} 

ic) 
BA Gu! 61 0,93 
Pi A, | 2) 42 0,34 2 1,64 
3/A,|9| 46 1,32 B, | ¢ 1,29 
4} A, | 2} 59 ie 0) Bie 2,88 
5B|A, |o| 45 1,49 | 30/B,, | 3 1,02 
61G, | ds} 34 1,69 | 31/8, | 2 1,05 
Zit, |g 20 0,87 | 32/B,, | ¢ 2,23 
B11, | 9 22 | 43,4 | 2,47 | 33/B. | o 2,55 
9/D, | 3 38= 27,0 -}.2.79 |.34)B,. |S 2,04 
0; D, | 2 295)),-33,3. |, 1,952/35! Bis.| 3 261 
| A,, | 2 PEs 30:2 9. 2,01.) 36), Bs, 3S 1,79 
2) As, | o 21 | 64 2,34 | 37] By | b 2,58 
3 | Ags | 2 23 | 78,9 1,85 1-38) Bay do 1,15 
AA. | 2 25 | 85 1,45 | 39] Bj] 3 2,07 
|B. |¢ oe. | st-75 | 1,67. | 40) By 1d 2,07 
6|B.,| 3 Dea 30,5 | 1,62] 74h B,,|°o 2,46 
1B... | 2 21 | 93,55 | 1,19 | 42/Bi,| 3 3,62 
8| Be. | 2 oFe 85,2. 1,bse| 4343, 4 3 1,58 
9|B, | 2 22 | 61,35 | 2,42 | 44/B,| 3 1,99 
0|B, | 3 24 | 23,3 | 1,96 | 45/B,| 3 1,37 
|B, | 2 24 | 87,3 1,51 | 46| Ba, | 2 2,43 
21 B, | 2 32,15 | 1,27 B, || 60 | 20 | 85,5 | 1,76 
By Be | 8 23,15 | 2,11 |B |o| 49 | 16 | 53,75 | 2,79 
4/B, | 2 89,35 | 1,72 Bice llichal 22, Hee" 16) A T7:8 © be 8.58 
5|Bis| oF 56,65 | 2,41 CoO 2,39 
6|Bi,| 3 77,75 | 2,13 Q 1,88 


Ty durchschnittlicher Prozentsatz der Rechtsfliige. 
m = sein mittlerer Fehler. 


Inhalt iiberfiihrt, in dem sie reichlich Platz zum freien Fluge hatten; die Fliigellage 
wurde nach jedem Flug protokolliert. Wegen der Zartheit der Fligel erfolgte die 
Beobachtung bei kiinstlichem Licht, welches schrig von oben auf den Kolben 
fiel und ein Irisieren der Fliigel hervorrief. Da die Tiere dem Lichte zustreben 
und daher stets auf der nach oben gewandten Seite des Kolbens landeten, wurden 
sie von der Unterseite her betrachtet (Lupe). Bei der: Lange der Fliigel ist so eine 
Feststellung der Fliigellage méglich. Aus einer Wildkultur wurden von 8 Parchen 
(A, B, ... I) Nachkommen gezogen. Die Elterngeneration ist als Ay, By ..., die 
F, aus A, mit A,, A, ... bezeichnet, die F, mit Aa,, Aa,..., Ab,, Ab,, Ab;... 

Zunachst wurden bei einzelnen Tieren vom Moment des Schliipfens 
an das-ganze Leben hindurch in Abstdnden die Fligellageverhilinisse gepriift 
(Tiere A>—I,, ferner A,..., B,....) im ganzen 96 Tiere zu insgesamt 
1504 Beobachtungstagen & 20 Fliige, also in Summe 30080 Fliige bzw. im 
Durchschnitt 15,7 Tage und 313,3 Fliige pro Tier. Die Resultate sind im 
Wesentlichen in Tabelle 7 enthalten. 

Verteilt man die Tiere in die oben benannten 5 Klassen, so ergibt 


sich: 96 Individuen: 26 R 28 SR 201 16 SL 6L. 


~ 
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Es sind also etwa 30% aller Tiere in ihrer Fliigellage konstant, etwa 
46% bevorzugen eine Lage und 21% sind individuell razemisch. Indes ist 
die Verteilung der Individuen innerhalb dieser 5 Klassen keine sym- 
metrische, sondern es tiberwiegen die R- und SR-Tiere gegeniiber den L- und 
SL-Tieren (54 : 22). Auch im Gesamtresultat kommt dies zum Ausdruck, 
indem unter 30080 Fliigen die R-Fliige 59,62% ausmachen. Hierbei ist 
als wesentlich anzumerken, daB (vgl. Tabelle 7) der mittlere Fehler von M 
(welcher bei dieser alternativen Variation fiir M wie fir 100- M derselbe 
_ ist) sehr klein ist (Durchschnitt 1,86%). 

Verfolgt man die Fliigellage eines einzelnen Tieres das ganze Leben 
hindurch, so kann man 47'ypen feststellen, die in den Kurven A—D(Abb.6) 


5 0 6 20 25 30 JS 40 45 50 SS bod 


Abb. 6. Drosophila, Lebenskurven. Typen A—D. Abszisse Lebenstage, Ordinaten RL- 
Prozentsatz. 


graphisch wiedergegeben sind: A vom ersten Lebenstag an konstant R oder 
L, B anfangs schwankend, von der zweiten Halfte des Lebens ab kon- 
stant werdend (fiir ein spaiter R-konstantes Tier), C wahrend des ge- 
samten Lebens schwankend, D einen Teil des Lebens R-, wahrend des 
anderen L-konstant. Die 96 Tiere verteilen sich foleeinn eee auf die 
4 Kurventypen: 
Type A Type B Type C Type D 
54R + 19 L 2L42R Uz 1 

Ks ergibt sich also, daB die konstanten Tiere (Type A) den weitaus 
gropten Teil ausmachen. Es sind dies die R-, die L-, sowie ein Teil der 
SR- und SL-Tiere. Individuen, die erst im Laufe der Zeit eine feste 
Lage einnehmen (Type B) sind selten; sie stammen aus der Gruppe der 
SR- und SL-Tiere. Ein Umschwenken aus anfanglicher R-Bevorzugung 
wurde nur einmal beobachtet (Type D). Das. Uberwiegen der Rechtser 
kommt auch bei dieser Typeneinteilung deutlich zum Ausdruck (54 : 19). 

Beobachtungen beim Schliipfen ergeben, daB das erstmalige Uber- 
kreuzen der Fliigel nach dem Schliipfen ohne Bedeutung fiir die spatere 
Fliigellage ist; vielmehr wurde bei allen Tieren wahrend der Periode 
des Aufpumpens der Fliigel die Lage haufig gewechselt. Auch nach voll- 
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Tabelle 8. Drosophila. 


. pe Biltern Nachkommen ” & 
n R SR I SL L 
15] A, SRI | 23} 6| 9] 5; 2] 1 J69,6/2,15 
rail ISR | 136} 47 | 23 | 35 | 19 | 12 162,810.65 
3]| B, |SRSR| 56] 17 | 16 | 10/10! 3 |64,5}1,04 
4; B, | SRR | 99/| 23 | 23 | 20 | 19 | 14 153,510.79 
. Bh) B, RI | 99] 23 | 20 | 16 | 17 | 23 |49,2]0,79 
eo 6] B, RI | 82/14 | 19 | 22 | 20 | 7 |52,3]0,87 
z)2D SLI | 89] 18 | 21 | 19 | 22 | 9 |52,7/0,81 
sai SLL | 60/ 18 | 13 | 10 | 9 | 10 |56,9| 1,12" 
9| H LR |145/ 17 | 29 | 34-| 31 | 34 |45,8|0.66 
10] I RI | 92} 28 | 17 | 18 | 15 |-14 156,5/0,81 
ll] N RSR | 135} 46 | 35'| 21 | 20 | 13 |62,610,65 
12| N, ; SLR | 79] 15 | 12 | 23 | 15 | 14 [49,610.88 
Ws Res 1095/272 |237 |233 |199 |154 
I3| N, Rol or | ito) le.) 14+ osl50. bod 
dl 14] N, |SLSL] 50} 15] 9/10] 7 | 9 1545] 1,04 
Kaltezucht 15| L,M,'| SRI |127| 33 | 22 | 25 | 23 | 24 |53,110,7 
234 | 65 | 40 | 47.| 44 | 38 | 
Total | |1329'337 |277 |280 |243 |192 


M = prozentuelle durchschnittliche Haufigkeit der R-Fliigellage. 
m = mittlerer Fehler. 


standiger Entfaltung werden sie noch in langeren Zwischenraumen um- 
gelegt, ohne daf ein Flug stattgefunden hat (vielleicht, damit beide Fliigel 
_ gleichmaBig erharten kénnen). Die einseitige Lage wurde bei den spater 
konstanten Tieren erst nach Stunden eingenommen. 

Um zu erkennen, ob erbliche Verhaltnisse vorliegen, wurden weitere 
Ziichtungen vorgenommen. Die gesamte Nachkommenschaft der an- 
gesetzten Paare wurde zwischen 3. und 6, Lebenstag einer einmaligen 
Priifung unterzogen (je 40 Fliige pro Tier). Es kann sich hierbei zwar 
der Fall ereignen, daB das gepriifte Tier zufallig wahrend dieser 40 Fliige 
sich ausnahmsweise anormal verhalt, indem bei einem Tier, das sich 
bei lebenslanglicher Kontrolle als R-Tier erweisen wiirde, einmal die - 
L-Schlige iiberwiegen. Indessen ergibt die Durchsicht der Proto- 
kolle der 96 lebenslanglich gepriiften Tiere, daB derartiges nur sehr 
selten vorkommt; auBerdem ist die Haufigkeit dieses Vorkommnisses 
weiter herabgesetzt durch die Erhéhung der Flugzahl auf 40. In Tabelle 8 
sind die Ergebnisse zusammengestellt. Dabei ist anzumerken, dais alle 
Eltern lebenslanglich gepriift wurden. Es zeigt sich, daB die Fliigellage 
offenbar kein mendelndes Merkmal ist, vielmehr tiberwiegen in fast allen 
F,- und F,-Generationen die Rechtser (worunter hier die R und ‘ SR 
zusammengefaBt sind) gegeniiber den Linksern, wunabhdngig von der Fligel- 


lage der Eltern: © 
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lal sal ai) 
Stall: 


Deutlich kommt dies auch in der Gesamtziffer aller Nachkommen 
zum Ausdruck (509 R : 366 L) sowie in der relativen Haufigkeit der 
Rechtslage unter simtlichen beobachteten Fliigellagen (F,- und F,-Tiere: 
43800 Beobachtungen, R : L = 24155 : 19645 = 55,2 % R). Nur ein 
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f 6 7: é. Abb. 8. Wahrscheinlichkeits- 


Z iB 3. 4, ; : 
Klasse y —.— 3 — kurven fir WR = Wu =4/, 
Abb. 7. Durchschnittskurven der Verteilung der (A), tir We=%., Wi = 
F,-Generation auf die 8 Flugklassen. 1,, (B und C) (vgl. Text). 


einziges Paar (Nr. 9) hatte mehr Links- als Rechts-Tiere unter seiner 
Nachkommenschaft. Bei allen iibrigen war es umgekehrt. Ebenfalls nur 
bei diesem einen Paar war der Wert M (der durchschnittliche Prozentsatz 
‘der Rechtsfliige) kleiner als 50%, in 2 weiteren Fallen im Bereiche 
der Fehlerbreiten gleich. Es liegt also hier offenbar einer jener bereits 
bekannten Faille vor (vgl. Lupwia 1932), wie z. B. beim Chiasma der 
Knochenfische (LARRABEE 1906), oder bei der Faltigkeit der Graser 
(Compron 1910—1913), wo gleichfalls eine der beiden Asymmetrie- 
formen durch alle Generationen hindurch iiberwiegt, ohne daB bisher 
(hinsichtlich der Asymmetrieform) ein Einflu8 der Eltern auf die Nach- 
kommenschaft hatte festgestellt werden kénnen. Nur in einem einzigen 
Falle, beim Mais, glaubt Compron eine Beziehung zwischen R- und L- 
Faltigkeit des Keimlings und der Lage des Samens im miitterlichen Kolben 
gefunden zu haben. Die bisherigen Untersucher solcher Merkmale (z. B. 


Oa pee a 


oF 
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: LarraBEE) hatten auch versucht, durch verdnderte Aufeneinfliisse das 
_ B-L-Verhaltnis zu verschieben, jedoch mit negativem Ergebnis. Gleichfalls 


negativ fielen eigene Versuche aus, durch Erniedrigung der Temperatur 
das Fliigellageverhaltnis bei Drosophila zu verandern. 
Zunachst wurden 8 Paare bei einer Temperatur von 9—12° gehalten; indes 


| war die Temperatur zu niedrig, die Tiere schritten nie zur Copula. Hierauf wurden 
von 3 Paaren die frisch abgelegten (héchstens 12 Stunden alten) Hier fiir 12 Stunden 


einer Temperatur von 0 bis — 3° ausgesetzt und dann in eine Normaltemperatur 
von 22° zuriickgebracht. Ein Paar, und zwar ein Geschwisterpaar von 2 Kaltepaaren, 
wurde als Kontrolle gehalten. Die Ergebnisse dieser Ziichtungen zeigt Zeile 13—15__ 
der Tabelle 8. Wiederum iiberwiegen in allen 3 Paaren die Rechtser. 


Da jedes F,- und F,-Tier 40mal auf seine Fliigellage gepriift wurde, 
sind also 41 verschiedene R-L-Verhaltnisse méglich. Es wurden nun die 
Nachkommen jedes Paares nach ihrer Fliigellage in die folgenden 8 Klassen 
eingeteilt: Unter 40 Fliigen 40—35,5mal R, 34,5—30,5mal R ..., 
9,5—5,5mal R, 4,5—Omal R, so daB jedes Tier genau einmal gezahlt 
wird. Fiir die beiden symmetrischen Paare (Nr. 5 und 12) ergab sich eine 
symmetrische Haufigkeitskurve (Abb. 7,1). Von den 12 Paaren mit itiber- 
wiegender R-Nachkommenschaft ergibt sich je eine Kurve, die mit der 
Durchschnittskurve (Abb. 7, 2) durch diese 12 Paare in allen Besonder- 


_ heiten iibereinstimmt: die Frequenz der beiden starken Rechtserklassen ist 


viel groBer als die der entsprechenden Linkserklassen, das Minimum der 
Kurve ist nach links (gegen die Linkser zu) verschoben und jede Kurve 
besitzt in Klasse 5 oder einer der beiden benachbarten Klassen eine 
charakteristische Ausbuchtung nach oben. Fiir das eine Paar mit tiber- 
wiegenden Linksern ergab sich eine andere Kurve. Sie ist nicht reziprok, 


~ sondern zeigt bei sonst der Rechtserkurve entsprechendem Bau nur ein 


ganz bedeutend héheres Ansteigen auf der linken gegeniiber der rechten 
Seite. 


Eine Analyse der Kurven bestatigt die bisherigen Feststellungen: Ware jedes 
Individuum individuell razemisch, ware also fiir jedes von ihnen die Wahrscheinlich- 
keit, den linken oder den rechten Fliigel nach oben zu legen, gleich W = 1/,, so ergibe 
sich die Kurve A der Abb. 8. Bestande eine Population aus gleichviel je untereinander 
gleichen R- und L-Tieren, und ware fiir ein R-Tier WR = °/1o, Wi = 1/9, fiir ein 
L-Tier WR = °/19, Wi = 1/19, 80 kame Kurve B zustande. Besteht die Population 
aber aus 2/, R- und 1/, L-Tieren, so ergabe sich Kurve C. Weil nun die empirische 
Kurve einerseits die beiden Maxima an den beiden Enden besitzt und weil auBerdem 
die mittleren Klassen viel starker vertreten sind als in den theoretischen Kurven, 
so folgt, daB es sehr konstante R- und L-Tiere, weniger konstante R- und L-Tiere, 
sowie eine betrachtliche Anzahl wirklich intermediare Tiere gibt, und nicht, wie bei 
den Kurven B und ©, nur je eine Sorte untereinander gleicher R- und L-Tiere. 
Ubertrifft die Anzahl der R-konstanten Tiere die der L-konstanten, so ist das R- 
Maximum gréBfer als das L-Maximum, iibertrifft gleichzeitig die Zahl der nach rechts 
iiberwiegenden intermediaren Tiere die der nach links neigenden, so muB die in 


Abb. 7, 2 beobachtete sekundire Erhebung auftreten. 


Die Befunde bei Drosophila sind deswegen interessant, weil aus- 
genommen die absolut flugunfahige Pyrrhocoris und einen vorlaufigen 


80 Rolf Keilbach: Uber asymmetrische Fliigellage 


Befund an Schmetterlingen sich bei allen iibrigen Insektengruppen ent-— 
weder individuell razemische oder gruppenkonstant monostrophe (und — 
zwar R- oder L-Lage) Fliigellage findet; die erstere ist offenbar die ur- 
spriingliche. Die monostrophe Lage kann (vgl. das SchluBkapitel) entweder 
aus der individuell razemischen plotzlich durch Mutation entstanden — 
sein oder aber durch allmahlichen Ubergang. Uber das Auftreten dieser 
beiden Moglichkeiten, die vor allem fiir die zahlreichen Asymmetrien des 
Menschen (Lupwie, § 40) von groBer Bedeutung sind, ist nichts bekannt. 
Insbesondere scheint die zweite Méglichkeit, ,,ein allmahliches Mono- © 
' strophwerden“, schwer vorstellbar; trotzdem scheinen die Befunde bei 
Drosophila vielleicht einen Fall dieser Art vorzustellen. Es ist hier die — 
Fliigellage nicht erblich festgelegt, andererseits wird sie auch nicht — 
durch die erstmalige Fliigeliiberkreuzung bestimmt, vielmehr liegt eine 
Art Gewéhnung vor, die bei den einzelnen Individuen verschiedene Grade 
erreicht: Einige sind sehr bald R- oder L-konstant, andere werden es 
erst im Laufe ihres Lebens, ein dritter wesentlich kleinerer Teil bleibt 
intermediar. Das fast iiberall mit einer einzigen Ausnahme feststellbare 
Uberwiegen der Rechtser bzw. der nach rechts neigenden Tiere kann 
vielleicht morphologische Griinde haben, soda8 die Erscheinung sekundarer 
Art ist; méglicherweise aber bahnt sich in einer vorlaufig unvorstell- 
baren Art eine Bevorzugung von R an, da ja der andere Fall, ein all- 
mahliches Sichgewohnen in je 1/, der Falle an die R- und L-Lage zu 
einer Art fiihren wiirde, die zur Halfte aus individuell konstanten Linksern, 
zur anderen Halfte aus ebensolchen R-Tieren bestaénde, und gerade eine 
solche Art wurde nirgends gefunden (vgl. SchluBkapitel). 
3. Anthomyia. 

Fir Anthomyia ergaben Flugversuche (im Kolben, 17 Tiere zu je 
7 Beobachtungen 4 20 Fliige, Beobachtungsdauer 11 Tage) folgendes 
Verhaltnis: 17 Tiere: 0 R, 2SR, 61, 6SL, 3L. Es tiberwiegen also 
anscheinend die Linkser, im Gegensatz zu Drosophila, doch ist das — 
Material fiir endgiiltige Feststellungen zu gering. Ein Unterschied — 
zwischen Mannchen und Weibchen war nicht zu erkennen. 


i) Zusammenfassung. 


1. Fiir die asymmetrische Fliigelruhelage (Fliigeliiberkreuzung) der 
Insekten, als R-L-Merkmal betrachtet, wurden folgende R-L-Verteilungen 
gefunden: 

I. Oberfliigel. a) Individuell razemisch: bei Phasmidae, Mantidae, Acri- 
diidae, Gryllacridae, Landwanzen (auBer Tingitidae, Drymus und Pyrrho- 
coris), Neuroptera, Trichoptera, Hymenoptera (sofern Uberkreuzung statt- 
findet), Diptera und Lepidoptera (sofern Uberkreuzung  stattfindet, 
Phalera vielleicht ausgenommen), ferner bei den isolierten Gattungen 
Gryllotalpa, Gryllus. domesticus und Notonecta. — b) Monostroph und dann 
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3 iets gruppenkonstant: Rechter Fliigel oben bei Gryllidae (auBer Gryllotalpa 
und Gryllus, domesticus; inverse Tiere in etwa 1%; ein razemisches Tier 
in der Literatur angegeben), Wasserwanzen (auBer Notonecta) und Plagi- 
- optera (%) (inverse Locustidengattung). Linker Fliigel oben bei Locustidae 

(auBer Plagioptera nach PETRUNKEWITSCH 1901) und Blattidae. — c) am- 
_ phidrom-nichtrazemisch: Pyrrhocoris apterus. — d) Individuen der gleichen 
Art sich verschieden verhaltend (R-monostrophe, L-monostrophe, individuell 
razemische Individuen, sowie solche mit Bevorzugung von rechts und 
links): Drosophila melanogaster. _ 

IL. Unterjliigel. Stets individuell razemisch auBer bei Nauwcoris und 
Corixa (R tiber L). | 

2. Von den 3 isolierten, individuell razemischen Arten bzw. Gattungen, 

die zu sonst monostrophen Gruppen gehéren, ist Gryllus domesticus 
zweifellos sekundar razemisch geworden. Uber Gryllotalpa und Notonecta 
14Bt sich nichts aussagen. ~_ 


3. Eine nichtrazemische Lage findet sich fast nur bei Formen, deren 
Hauptbewegungsart nicht das Fliegen ist bzw. die ganz flugunfahig sind. 

4. Arten, die zum Teil aus L-, zum Teil aus R-Individuen (d.h. 
Individuen, die stets oder vorzugsweise den rechten oder linken Fliigel 
nach oben legen) bestehen, wurden nicht gefunden, aufer einem zweifel- 
haften Fall bei Schmetterlingen. 


5. Pyrrhocoris. Fir Pyrrhocoris wurden die Befunde Lupwics be- 
statigt. Sie bewegt die Fliigel nie, die erstmalige (beim Zustandekommen 
beobachtete) Fligeliiberkreuzung ist entscheidend. Es iiberwiegt im 
Durchschnitt (24000 Exemplare) die R- tiber die L-Lage.im Verhaltnis 
3,15 : 1 bei den Weibchen und 3,9: 1 bei den Mannchen. Trotz ver- 
schiedener Indizien fiir eine mendelnde Vererbung ergab sich bei Ver- 
erbungsversuchen kein sicheres Resultat. 


6. Die Individuen von Drosophila zerfallen in solche, die binnen 
weniger Stunden nach dem Schliipfen eine konstante zeitlebens bei- 
behaltene Fliigellage einnehmen (30%), solche, die erst im Laufe des 
Lebens sich an eine bestimmte Lage gewohnen und einen geringen Teil 
razemisch bleibender Tiere. Dabei tiberwiegen in allen Zuchten die R- tiber 
die L-Tiere im Verhaltnis 509 : 366 bei den einmal (40 Fliige) beobachteten 
und 54 : 22 bei den lebenslanglich untersuchten Tieren. Unter insgesamt 
83240 Fliigen waren 56,6% Rechtslagen. In Erbversuchen erwies sich die 
Rechtsbevorzugung unabhangig vom Verhalten der Eltern, ein Erbgang 
konnte nicht nachgewiesen werden, auch hangt die Fliigellagegewohnheit 
nicht von der ersten Uberkreuzung nach dem Schliipfen ab. Durch 
schidigenden Einflu8 konnte keine Verschiebung des R-L-Verhaltnisses 
-erreicht werden (unter 43800 Normalzuchtfliigelschlagen 55,2% R, unter 
9360 Kaltezuchtfliigelschlagen 54,2% R). (Diskussion vgl. S.30 und 
SchluBkapitel.) 
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7. Morphologische Asymmetrien der Fliigel entstehen entweder para- 
typisch als Folge der individuell konstanten Fliigellage (Schaben, Pyrrho- 
coris) und werden dann bei experimenteller Umkehr der Fliigellage un-— 
mittelbar nach dem Schliipfen invertiert oder sie sind idiotypisch be- 
dingt (erblich) und dann von der experimentellen Fligellageumkehr 
unabhangig; die letzteren sind stets Riickbildungen (Zirpapparat einer 
Seite: Oecanthus ~ Nemobius - Locustidae), Pigmentverlust am _ be- 
deckten Fliigel (Blattidae, Locustidae, Corixa, Naucoris), Verlust der 
Membran eines Fliigels (Micronecta nach GILLAVRY). 

8. Einen Sonderfall stellt die Fliigelasymmetrie der Coleoptera 
(Asymmetrieform entweder paratypisch oder erblich festgelegt) und von 
Plea dar. Die Asymmetrie der Fliigeldeckenverankerung ist individuell 
konstant. Beztiglich der Verteilung innerhalb einer Art sind alle mog- 
lichen Typen verwirklicht. Die Verteilung ist ausgesprochen gruppen- 
verzweigt, hoéchstens die Arten einer Gattung verhalten sich iiberein- 
stimmend. 

9. Inversionen: Bei den monostrophen Arten fanden sich Inversionen 
der Fliigellage mit Sicherheit nur bei Gryllus campestris, mit hoher Wahr- 
scheinlichkeit bei Tingitidae und Drymus (Heteroptera). Ein Teil der 
Gryllus campestris-Individuen, deren Fliigellage im Moment des Schliipfens 
invertiert wird, zeigt wahrend des ganzen Lebens inverse Fliigellage und 
inverse Zirpgewohnheit (vgl. SchluBkapitel). Morphologische Inversionen 
nur bei Coleoptera (Fligelrand). Von Gryllus campestris ist beziiglich 
Fligellage und Zirpgewohnheit ein razemisches Exemplar gefunden 
worden (REGEN). Plagioptera (Locustide) ist entweder eine inverse Art, 
oder es treten dort Inversionen auf (PETRUNKEWITSCH). 


II. Die Beziehungen der Fliigellage zu anderen Asymmetrien. 
Koppelung und Unabhingigkeit von R-L-Merkmalen. 

Es ist fiir das Rechts-Links-Problem von grofem Interesse, wie 
sich verschiedene an demselben Tier vorhandene erbliche Asymmetrien 
zueinander verhalten. Das bisher bekannte sparliche Material wurde bei 
Lupwie (1932, § 48) aufgefiihrt. Es handelt sich vor allem darum, wie 
sich verschiedene gleichzeitig vorhandene monostrophe Asymmetrien 
bei genotypischen oder phaénotypischen Inversionen verhalten. Aus den 
bisherigen Befunden! konnte Lupwie 4 Regeln ableiten: 

1. Da& neu auftretende monostrophe Asymmetrien wesentlichen AusmaBes 
die Tendenz haben, bisher vorhandene razemische Asymmetrien an sich zu koppeln 
und so gleichfalls monostroph zu machen; 

2. daB mehrere monostrophe Asymmetrien, die zusammen in gewissem Sinne 
eine Hinheit bilden, in der Regel aneinander gekoppelt sind; 


3. daB durch phanotypische Inversion entweder die Gesamtheit aller oder nur 
eine einzelne Asymmetrie invertiert wird, wahrend 


* Worin ein Teil der hier mitgeteilten bereits einbezogen ist. 
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= 4. bei genotypischer Inversion in der Regel die Gesamtheit aller aneinander 
_ gekoppelter Asymmetrien invertiert wird. Doch ist hierbei neben den noch nicht 
_vollig gesicherten Befunden beim Menschen eine Ausnahme bekannt (Plattfische) 
und eine weitere im folgenden mitgeteilte (bereits bei Lupw1e¢ aufgefiihrte). Es 
wurden deshalb einige Asymmetrien auf diese Zusammenhinge hin studiert. 


a) Die Abdominalasymmetrie der Wasserwanzen (Copulationsorgane, 
Abdominalsegmente, Copulationsgewohnheit). 

Corixa Geoffroy:. Wahrend bei den Weibchen dieser Gattung das 

ganze Abdomen einschlieSlich des Copulationsapparates bilateral sym- 

metrisch ist, sind bei den Mannchen die Abdominalsegmente vom 4. ab 


Abb. 9. Macrocorixa Geoffroyi. Mannchen. Abb. 10. Macrocorixa Geoffroyi. Minnchen. 
~4.—8. Segment und Copulationsapparat in 4.—8. Segment. Unterseite. 40 x vergr., 
situ. Aufsicht. 40x vergr., red. auf 1/;. red. auf 4/;. 


stark asymmetrisch umgebildet (HaHN 1853). HaGemann (1910) weist 
zuerst darauf hin, da diese Abdominalasymmetrie der Mannchen spiegel- 
bildlich ist bei den Angehorigen der beiden Untergattungen von Corixa, 
und zwar liegt der auffallige Einschnitt bei der Untergattung Macrocorixa 
links, bei der Untergattung Microcorixa'rechts. Auch auf die Beziehungen 
dieser Asymmetrien zu der Paarungsstellung geht HAGEMANN ein. In den 
Abb. 9 und 10 ist das Abdomen von Macrocoriza vom 4. Segmente ab 
dargestellt. Bei der Dorsalansicht ist der innen liegende Copulations- 
apparat eingezeichnet. Nur das Ende des rechten Copulationshakens 
(Abb. 9) ist bei auBerer Betrachtung direkt sichtbar. 


Versucht man ein Abdomen von Macro- oder Microcorixa auseinanderzuziehen, 
so fallt sofort auf, daB die Segmente auf der einen Seite bedeutend mehr nach- 


1 Diese Untergattung wird in der Systematik mit Corixa bezeichnet. Zur besseren 
Unterscheidung von der Gattwngsbezeichnung Corixa benutze ich in Parallele zur 
Untergattung Macrocorixa den Namen M ierocoriwd. M acrocoriza kommt in 3 Arten 
in Betracht (ungefahre KérpergréBe 15 mm), Microcoriaa (= Corixa) in 16 Arten 
(durchschnittliche KérpergréBe 5 mm). 


Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 3 
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geben als auf der anderen (bei Macrocoriza mehr aut der linken, bei Microcorixa 
auf der rechten). Bei genauerer Untersuchung stellt man fest, daB die Intersegmental- 
haute auf der einen Seite, die leichter nachgab, breiter sind als auf der anderen und 
die Einschnitte zwischen den einzelnen Segmenten von der Seite her viel tiefer. 
Zwischen den Segmenten 5 und 6 reicht der Hinschnitt sogar bis in die Mitte des 
Abdomens. Diese Besonderheiten sind bei der Copula 

von Bedeutung. Hier klammert sich das Ménnchen (im 


ENN 


ANNES 


Abb. 11. Macrocorixa Geof- Abb. 12. Corizxa nigroli- Abb. 12a. Corixa nigrolineata. 

froy. Mannechen. 4.—8. Seg- neata. Mannchen. 4.—8. Mannchen. 4.—8. Segment 

ment. Sternite schraffiert. Segment. Sternite schraf- eines inversen Exemplares. 

20 x vergr., red. auf 4/,. fiert. 40 x vergr., Sternite schraffiert. 40 x 
red. auf 4/9. vergr., red. auf 7/2. 


folgenden fiir Macrocoriza beschrieben mit linksseitigem Spalt) am Ricken des 
Weibchens fest, 1aBt den hinteren Teil seines Abdomens an der rechten Seite 
des Weibchens herabgleiten und klemmt das Hinterende des Weibchens in der 
Abdominalspalt ein, so da8 der vor dem Spalt liegende Teil des mannlichen 
KGrpers tiber, der hinter dem Spalt befindliche Teil unter dem Weibchen liegt. 
Hierbei kommt, ohne daf das minnliche Abdomen um seine Lingsachse tordiert 
wird, die mannliche Geschlechtséffnung direkt auf die weibliche zu liegen. Eine 
mit Chitinplattchen besetzte Platte des 6. Segments (Abb. 10) dient der besseren 
Verankerung beider Kérper (von Hanpiirscu anfangs als Stridulationsorgan be- 
schrieben). Bei Microcorixa verhalt sich alles genau spiegelbildlich. 


Fir das Folgende war wesentlich, festzustellen, da8 diese spiegel- 
bildliche Ausbildung des Abdomens zwischen Macro- und Microcorixa 
sich auch auf Kinzelheiten, insbesondere auch auf den eigentlichen 
Copulationsapparat erstreckt. Wenn dies der Fall ist, so wird die Ver- 
mutung, dafs eine der beiden Corixa-Gruppen aus der anderen durch geno 
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typische Inversion hervorgegangen ist, zur GewiBheit. In Abb. 11 und 12 
sind bei den beiden Corixa-Gruppen die Sternite und die Tergite (von 
dorsal gesehen) einzeln dargestellt. Es zeigt sich, daB alle Tergite und 
Sternite asymmetrisch gebaut sind, wobei bis in Einzelheiten der Ge- 
staltung und der Pigmentierung Macro- und Microcorizxa sich genau 
spiegelbildlich verhalten. Kine absolute spiegelbildliche Asymmetrie ist 
zwar nicht vorhanden, doch liegen die Differenzen innerhalb der 
Grenzen, wie sie auch innerhalb der verschiedenen Arten bei Micro- 
corixa vorkommen. 


r. Haken 1. Haken 


4 
9. Segment \ 
9. Segment 


| ’ 
; Fortsatz Penis 
Abb. 13. Macrocoriza Geoffroyi. Copulationsapparat. 6Ufach vergr., red. aut ‘/e. Das 
9. Segment ist aufgebrochen und der rechte Copulationshaken, sowie das Penisrohr 
gefenstert, um die Lage der dahinter befindlichen Teile zu zeigen. 


i 
Penis 


Die Copulationsapparate von Macro- und Microcorixa sind in Abb. 13 und 14 
dargestellt. Den Copulationsapparat von Microcoriza haben SINGHPRUTHI (1925) 
und ExsLom (1930) beschrieben. Da jedoch diese Autoren nur einfache Skizzen 
bringen und vom Copulationsapparat von Macrocoriza eine bildliche Darstellung 
tiberhaupt fehlt, sind in den Abb. 13 und 14 die beiden Apparate in plastischen 
Darstellungen gegeniibergestellt. Der ganze Apparat laBt sich kurz in folgender 
Weise beschreiben. Er ist eingeschlossen in das kapselférmige 9. Segment, das 
‘vermittels der in der Abbildung nach oben gewandten breiten Offnung mit dem 
8. Segment kommuniziert. Durch eine zweite Offnung tritt die Afterréhre (10. und 
11. Segment) sowie darunter der Copulationsapparat nach auBen, Der Hinterrand 
des 9. Segmentes ist nach innen umgekrempelt. Diese umgekrempelte Wand lauft 
jederseits innen in einen Haltefortsatz auf, an dem der eigentliche Penis wie eine 
Schaukel befestigt ist. An diesen beiden Fortsitzen sind auch die Copulations- 
haken eingelenkt, die als Taster und zur Direktion des Penis dienen. In der Ruhe 
bildet der gréBere Haken und ein nach hinten gerichteter Fortsatz des 9. Segmentes 
eine Scheide zum Schutze des Penisrohres. 


Aus den Abb. 13 und 14 geht hervor, da auch die Copulations- 
_apparate der beiden Untergattungen genau spiegelbildlich geformt sind: 
Bei der Ruhelage im Abdomen wendet das kapselformige 9. Segment 
_seine groBe Offnung, durch die Darm und Samenleiter eintreten, bei 

3% 
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Macrocorixa nach links, bei Microcorixa nach rechts. Der ventrale Fort- 
satz des 9. Segmentes ist bei Macrocorixa nach links, bei M icrocorixa nach 
rechts gerichtet. Der groBe mit Borsten versehene Copulationshaken 
ist bei Macrocorixa der rechte, bei Microcorixa der linke, beztiglich des 
kleinen verhalt es sich umgekehrt. Auch die beiden Haltefortsatze sind 
spiegelbildlich verschieden. Diese genau spiegelbildliche Ubereinstim- 
mung, die sich noch in weitere Einzelheiten verfolgen lieBe, 148t keinen 
Zweifel, daB der eine Apparat aus dem anderen durch Inversion hervor- 
gegangen sein mu8. Zwar zeigen beide Apparate nicht, wie es fiir ein 


Darm_ Penis 
‘ ; 


r. Haken Samenleiter 


Fortsatz des 9. Segments 


Abb. 14. Corixa Sahlbergi. Copulationsapparat. 90fach vergr., red. auf 1/2. Das 9. Segment 
ist aufgebrochen und der linke Copwlationshaken, sowie das Penisrohr gefenstert, um 
die Lage der dahinter befindlichen Teile zu zeigen. 


weiter unten beschriebenes inverses Exemplar von Microcorixa nigro- 
lineata gegeniber regularen Individuen dieser Art der Fall ist, eine absolut 
spiegelbildliche Gestalt, doch liegen auch hier wieder die Unterschiede 
zwischen Macro- und Microcorixa durchaus im Bereich der Unterschiede, 
wie sie einzelne Arten jeder der beiden Untergattungen gegeneinander 
aufweisen. 

Der iibrige Geschlechtsapparat ist symmetrisch gebaut, nur ist in 
der Gegend des Einschnittes Samenleiter und Darm passiv zur Seite 
gedringt (nach links bei Microcoriza, nach rechts bei Macrocorixa). 

Auf die wichtigste Frage, welche von beiden Untergattungen die ur- 
spriingliche ist, d.h. aus welcher die andere durch Inversion sekundar 
hervorging, kann auf Grund von Indizien eine Antwort gegeben werden. 
Unsere bisherigen paléontologischen Kenntnisse (HEER, ZITreL) oder ein 
Studium der Chromosomengarnitur (PROKOFIEWA) geben hierzu zwar 
keinen Anhalt, der Beweis griindet sich vielmehr auf einen Vergleich 
der Copulationsstellung und Copulationsorgane bei allen Wasserwanzen. 
Literaturstudien und zahlreiche eigene Beobachtungen ergaben, da8 bei 
Notonecta, Nepa, Naucoris, Cymatia, Micronecta und Microcoriza das 


Tae Ye 
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Mannchen bei der Copula eine linksseitige Stellung einnimmt, nur bei 


Macrocorixa ist das Gegenteil der Fall. Uber Ranatra kann ich keine 
Angaben machen, wahrend fiir Plea minutissima, die ich nicht selbst 


After 


- |. Haken 


9. Segment —-~-----=_ B# 
fo eee 9, Segment 


Abb. 15. Notonecta glauca. Copulationsapparat. 60fach vergr., red. auf 1/,. Darm, Samen- 
leiter und die diinnhdutigen Teile sind entfernt. Das 9. Segment ist seitlich aufgebrochen, 
um die Lage des Penis zu zeigen. 
bei der Copula beobachten konnte, WEFELSCHEID (1912) zwar im Text 
rechtsseitige Copulationsstellung angibt, seine dazugehérige offenbar 
nach der Natur gezeichnete Abbildung aber ein linksseitig kopulierendes 
Mannchen zeigt. Da die bei- 
den anderen (neben Macro- 
corixa und Microcorixa noch 
existierenden Untergattungen 
von Corixa) den Spalt gleich- 
falls auf der rechten Seite 
zeigen, also linksseitig kopu- 
lieren mtissen, ist also von 
dem zweifelhaften Fall der 
Plea abgesehen, Macrocorixa 
die einzig rechtsseitig kopu- 
lierende Untergattung der 

Wasserwanzen. 

Aus diesem Befund tiber ayy, 16. Naucoris cimicoides. 4.—8. Sternit in 
die Copulationsstellung kann situ. 40x vergr., red. auf 1/;. 
nun aus dem Grunde mit 
groBer Wahrscheinlichkeit geschlossen werden, daf Microcorixa die 
primare und Macrocorixa die sekundire inverse Art ist, weil Copula- 
stellung und morphologische Asymmetrien stets parallel gehen bzw. 
weil die letztere stets als Folge der ersteren angesehen werden muf 
(vgl. die Angaben Lupwics iiber verschiedene Tiergruppen, 1932, § 39). 
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Ein Uberblick iiber die Copulationsapparate und die Paarungsgewohn- 
heiten der Wasserwanzen zeigt folgende Stufenleiter: 


Das Mannchen von Notonecta besitzt einen vollstandig symmetrischen Copu 
tionsapparat. In Abb. 15 ist das 9. Segment dargestellt. Der Pfeil zeigt die Offnan< , 


1, Haken After 


I 
Samenleiter yr. Haken 


Abb. 17. Naucoris cimicoides. Copulationsapparat. 60fach vergr.,red. auf 1/.. Seitenansicht. 
Die linke Seite des 9. Segmentes ist aufgebrochen und der linke Copulationshaken 
gefenstert, um die Lage des Penis und des Copulationshakens zu zeigen. 


die an das 8. Segment anschlieBt, der nach rechts weisende Fortsatz ist ohne Be- 
deutung. Der Penis ist ebenso wie bei Corixa schaukelartig aufgehingt. Da der 
Penis bei Ruhestellung des Abdomens nach oben herausragen wiirde, die weibliche 


Penis: 


9. Segment ‘ 


Fortsatz x Haken 


Abb. 18. Naucoris cimicoides. Copulationsapparat. 60fach vergr., red. auf '/,. Aufsicht. Das 
9. Segment und die Afterklappe sind aufgebrochen, um den Penis und die Lage der 
Copulationshaken zu zeigen. 


Geschlechtséffnung aber hinten unten liegt, mu8 das kopulierende, auf dem Riicken 
des Weibchens festgeklammerte Mannchen sein Abdomen seitlich um den weiblichen 
Korper herumbiegen, was nur vermittels der langen Intersegmentalhaute méglich ist. 
Das Mannchen sitzt also schief auf dem Weibchen und, obwohl der Copulations- 
apparat vollstindig symmetrisch ist und ohne Zweifel eine Copula von jeder Seite her 
méglich ware, sitzt das Méannchen ausnahmslos linksseitig auf dem Weibchen. 

Bei Naucoris cimicoides sind die Tergite vollstandig symmetrisch. Die Sternite 5 
und 6 zeigen dagegen bereits eine deutliche Asymmetrie (Abb. 16): ihre rechten 
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Halften sind etwas eingedriickt und die Linie der héchsten Wolbung zeigte eine 
“chwache Ausbuchtung nach links. Der Copulationsapparat (Abb. 17 und 18) 
*“t Asymmetrien nur in der Penisspitze (nach links gebogen) und in der Form 
Ruhelage der Genitalhaken. Bei der Copula heftet sich das Mannchen auf dem 
cken des Weibchens fest, biegt sein Abdomen wieder linksseitig um das Weibchen 
um, ohne daf dieses um seine Langsachse tordiert wird. Die eben beschriebene 
\bflachung der rechten mannlichen Sternithalfte begiinstigt das Zustandekommen 


_ dieser seitlichen Umschlingung. Gleichzeitig wird das weibliche Abdomen etwas, 


j 


_ aber nur sehr wenig, zwischen das 6. und 7. Segment des Mannchens eingeschoben. 


Zur Kompensation dieser bogenférmigen Lage des mannlichen Abdomens wird das 
9. mannliche Segment etwas um seine Langsachse tordiert nach rechts und der Penis 
gleichfalls nach rechts neben dem After herausgeklappt, wobei dann die nach links 


_ getogene asymmetrische Penisspitze genau nach oben weist und der weiblichen 


Geschlechtséffnung direkt gegeniiber liegt. 

Man sieht, dap die Asymmetrien des mdnnlichen Abdomens sich bis ins 
kleinste aus der einseitigen Copulastellung ergeben, also letzten Endes 
physiologisch begriindet sein miissen. Man erkennt eine direkte Stufen- 
folge Notonecta, Naucoris, Microcorixa mit steigender morphologischer 
Anpassung an die linksseitige Paarungsstellung. Auch Nepa mit links- 
seitiger Copulastellung und schwach asymmetrischem Copulationsapparat 
gehort hierher; nur Macrocorixa verhalt sich absolut spiegelbildlich. 


b) Koppelung und Unabhingigkeit von Inversionen bei Corixa. 

Wenn die Macrocorixa-Gruppe einen beziiglich des Copulationsapparates 
genotypisch inversen Seitenzweig innerhalb der Familie der Corizxidae 
darstellt, ist von Interesse, zu untersuchen, wie sich hierbei andere 
Asymmetrien verhalten, falls solche vorhanden sind. Auch 148t sich das 
Verhaltnis zwischen regularen Macrocorixa-Individuen zu Microcorixa 
vergleichen mit dem Verhaltnis von regularen Microcorixa-Individuen zu 
inversen Tieren dieser Art, die gelegentlich beobachtet wurden. Zunachst 
wurde Microcoriza auf weitere Asymmetrien untersucht. Asymmetrisch 
sind zunachst die beiden Mazxillen (rechte mit, linke ohne Borsten), 
wihrend die Mandibeln spiegelbildlich symmetrisch sind. Diese Maxillen- 
asymmetrie ergab sich als monostroph und gleichartig bet Macrocorixa und 
Microcorixa (70 Individuen aus verschiedenen Corixa-Arten). Auch Plea 
zeigt eine ganz homologe Maxillenasymmetrie (Abb. 19). 10 Individuen 
trugen rechts Borsten, links keine. Dasselbe ist nach Literaturangaben 
(Exstom 1930) bei den verschiedensten anderen Wanzenfamilien der 
Fall, offenbar innerhalb der Heteroptera eine weit verbreitete und gleich- 
sinnige Asymmetrie. Der Darm beschreibt eine charakteristische 
Schraubenwindung, die gleichfalls bei den Untergattungen gleichsinnig 
(rechtsgewunden) ist (Abb. 20). Uber die in beiden Corixa- Gruppen 
gleichsinnige Lage der Ober- und Unterfliigel sowie tiber die gleichsinnige 
Asymmetrie der Oberfliigel wurde im ersten Teil berichtet. Andere 
Asymmetrien, auBer der bereits erwihnten Verlagerung von Darm und 


Genitaltraktus wurden nicht gefunden. 
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Es liegt also bei Macrocorixa gegentiber M UCLOCOYLLA ene alleinige 
Inversion des Copulationsapparates einschlieBlich der zugehorigen Muskeln, 
sowie der chitinigen Teile der ihn umkleidenden Segmente (4—9, eventuell 
auch die aus 10 und 11 bestehende Afterréhre) vor. Es ist nicht an- 
zunehmen, da die in den letzten Segmenten liegenden Organe mit in 
diese Inversion einbezogen sind (Darm). 


Von jeder Asymmetrie ist das gelegentliche Auftreten inverser Exem- 
plare anzunehmen (vgl. Lupwie 1932). Fir Corixidae existiert eine 


Ima rmx rmd M CE 
Abb. 19. Abb. 20. 
Plea minutissima. rmd rechte Mandibel, Darmschlinge yon Macrocoriza M 
rmx rechte Maxille, Ima linke Maxille. und Corixa C. 


einzige Abgabe von HUNGERFORD (1928), der unter einer Sendung Arcto- 
corixa edulis (Asymmetriegruppe Microcorixa) mehrere inverse Tiere fand. 
Diese Exemplare waren nicht zugainglich, auch gibt HUNGERFoRD nichts 
Naheres an. Unter meinem eigenen Material (1532 Individuen) fand ich 
nur ein einziges inverses Tier, das zu Corixa nigrolineata gehorte (Micro- 
coriaa-Gruppe). Hine genaue Untersuchung zeigte, daB die Abdominal- 
segmente sowie der Copulationsapparat genau spiegelbildlich zu denen 
eines regularen Tieres ausgebildet sind, wihrend Fliigellage, morpho- 
logische Asymmetrie derselben, Maxillen und Darmwindung regular waren. 
Ks handelt sich also hier auch um eine isolierte Inversion derjenigen Teile, 
die bei Macrocorixa invertiert sind. Vergleicht man die Chitinteile dieses 
inversen Exemplares mit einem regularen Oorixa nigrolineata-Individuum, 
so zeigt sich (Abb. 12 und 12a) exakte spiegelbildliche Asymmetrie, 
wahrend Macrocorixa (wie bereits erwahnt) gegeniiber Microcorixa 
auBer dieser Asymmetrieumkehr noch gewisse kleine Unterschiede zeigt, 
die im Bereich normaler Artunterschiede liegen. 
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ce) Asymmetrie bei Pyrrhocoris. 

Bei Pyrrhocoris wurden auBer der Fliigellage noch 2 Asymmetrien 
gefunden (Darmkanal und Corpus allatum). Der Darmkanal war bei allen 
Individuen gleichsinnig asymmetrisch. Fiir das Corpus allatum at 
_ Naserr (1913) an, daB es bei ae : 
Pyrrhocoris im Gegensatz zu den 
- tbrigen Insekten, wo es paar- 
weise auftritt, unpaar ausgebil- 
det ist und zumeist auf der 
linken Seite liegt, er ,,habe es 

auch auf der rechten Seite 
den“. Eigene Untersu- 
ngen bestatigten diesen Be- 
ivund. Es liegt hier iiber dem 
aterschlundganglion zwischen 
Aorta und Darm, und zwar 
liegt. der Hauptteil des Organes 
neben dem Darm (Abb. 21). 
Uber Herkunft und Bedeutung 
_ desselben ist nichts Sicheres be- 
kannt. Bei 23 Tieren, von denen 
12 in Serienschnitte zerlegt und 
bei 10 das Corpus allatum unter Sr 
4 Abb. 21. Pyrrhocoris apterus. Corpus allatum 
dem Binokular von oben (nach in situ. a Arterie, d Darm, ca Corpus allatum. 
Art derAbb. 21) freigelegt wurde, 
ergab sich 19mal die Links- und 4mal die Rechtslage, ohne Zusammen- 
hang mit Fliigellage und Geschlecht, wie folgende Tabelle zeigt: 


Rechter Fliigel| Linker Fliigel Slneivane 
oben oben 
Corpus allatum links 5¢+5 2 | 3g¢+62 | 19 
” ” rechts 13 +2 e | 1 3 = 0 2 4 


d) Zusammenfassung. 

Die asymmetrische Paarungsstellung der Wasserwanzen ist monostroph, 
und zwar bei allen untersuchten Arten, auBer Macrocorixa, linksasym- 
metrisch, auch bei Notonecta mit vollkommen symmetrischem Copulations- 
apparat. Die Abdominalasymmetrie der iibrigen Wasserwanzen ist eine An- 
passung an die Paarungsstellung. Die Gruppe Macrocoriza ist ein sekun- 
darer, genotypisch inverser Zweig der Corixidae. Sie ist nur beztiglich des 
Copulationsapparates und der zugehorigen Segmentteile invers, alle 
iibrigen monostrophen Asymmetrien (Darmkanal, Fligelasymmetrie, 
Mundteile) sind bei Macrocoriza und Microcoriza gleichsinnig asym- 
metrisch. Ein inverses Exemplar von Corixa nigrolineata war gleichfalls 


49, Rolf Keilbach: Uber asymmetrische Fliigellage 


nur beziiglich des Copulationsapparates invertiert. Bei Pyrrhocoris 
apterus sind Darmsitus (monostroph), Lage des Corpus allatum (amphi- 
drom oder monostroph) und Fliigellage (amphidrom-nichtrazemisch) un- 
abhangig voneinander. 


Il. SchluB. 


Zusammenfassungen sind am Ende von Kapitel I und II gegeben. Es 
bleibt noch, die Befunde von zwei allgemeinen Gesichtspunkten zu be- 
trachten: nach der Art der Entstehung der Asymmetrien und nach der Be- 
deutung fiir das allgemeine Rechts-Links- Problem. Fast alle im obigen aut- 
gefiihrten morphologischen Asymmetrien (Pigmentriickbildung am_be- 
deckten Fliigel, Riickbildung des unbenutzten Teiles des Zirpapparates, 
Fliigelrand der Coleoptera, Abdominalasymmetrie der Wasserwanzen) 
sowie die Verteilung der monostrophen Fliigellage selbst, wiirden frither 
unbedenklich fiir die Wirksamkeit eines lamarckistischen Prinzipes 
aufgefaBt worden sein. Denn bei alleiniger Wirksamkeit der Selektion 
ist im Falle der Pigmentriickbildung kein Angriffspunkt fiir die Selektion 
(kein ,,Vorteil‘‘) einzusehen, andererseits ist mit Sicherheit das Pigment 
vor der Fliigeliiberkreuzung vorhanden gewesen (so daf der Fall einer 
direkten Bewirkung ausschaltet). Unter den Wasserwanzen hat sich 
bereits bei symmetrischen Formen eine konstant-asymmetrische Paarungs- 
gewohnheit herausgebildet; morphologische Asymmetrien des Abdomens 
sind in verschiedenem Mae vorhanden, und zwar stets In genauester 
Korrelation zur Paarungsgewohnheit. Beim Zirpapparat der monostroph 
zirpenden Formen 1aBt sich hinsichtlich der Riickbildung der unbenutzten 
Teile eine Reihe bis zum vollstaéndigen Verschwinden desselben aufstellen. 
Ware schlieBlich die monostrophe Fliigellage durch zufallige Mutation 
entstanden (polyphyletisch), so bleibt unerklart, warum sie sich nur 
bei Gruppen findet, die flugunfahig sind, oder bei denen zumindest 
die Hauptbewegungsart nicht mehr das Fliegen ist!. Es soll hierauf 
nicht naher eingegangen werden. Im Hinblick darauf, da sich neuerdings 
die Stimmen zugunsten der Existenz eines (anscheinend mehr aus prin- 
zipiellen als aus Beweisgriinden abgelehnten) lamarckistischen Prinzipes 
mehren, scheint es zweckmafig, zu betonen, daf fiir die Entstehung 
der oben aufgefiihrten Merkmale nach dem Stande unserer heutigen 
Kenntnisse eine andere befriedigende Erklirung nicht gegeben werden 
kann. 

Fir das allgemeine Rechts-Links-Problem seien folgende Punkte 
angemerkt: Das erstmalige Studium einer physiologischen Asymmetrie 
innerhalb einer grofen Tiergruppe zeigt die Mannigfaltigkeit der R-L-Ver- 
haltnisse, die offenbar polyphyletische Herausbildung einer gruppen- 
monostrophen Asymmetrie aus der urspriinglich individuell razemischen, 


1 Kin weiteres Indizium dieser Art scheint nach Corser bei Kafern vor- 
zuliegen, doch sind die betreffenden Ausfiihrungen nicht véllig klar. 
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jedoch das Fehlen razemischer Arten mit individuell konstanten Indi- 
_viduen, verschiedene Stufen einer »,Gewohnung“ bei Drosophila, sowie die 
- Herausbildung morphologischer Asymmetrien im Gefolge physiologischer. 
Auch fiir die seltene amphidrom-nichtrazemische Verteilung wurde ein 
_weiteres Beispiel gefunden (Coleoptera). Die Untersuchungen an Corixa 
-fuhrten zu dem Ergebnis, da8 hier der asymmetrische Genitalkomplex 
unabhangig von den tibrigen Asymmetrien invertieren kann, und daf auf 
‘diesem Wege der genotypischen Inversion eine inverse Artengruppe ent- 
standen ist. Die Inversion der Zirpgewohnheit bei Gryllus campestris als 
Folge der experimentellen Fliigelumkehr beim Schliipfen mu8 zu der 
Forderung fiithren, da8® bei normalerweise nur rechts tiber links zirpenden 
Grillen auch die instinktiv festgelegten Bewegungskoordinationen der 
inversen Zirptatigkeit Jatent vorhanden sind. Bei der Fliigelumkehr 
wahrend des Schliipfens ist infolge der inversen Lage der erhdrtenden 
Fliigel von vornherein nur eine inverse Zirptatigkeit méglich: Als Folge 
hiervon werden die zu den normalen spiegelbildlichen Zirpbewegungen 
ausgelost. Tiere, deren Fliigel erst nach dem Erharten umgelegt wurden, 
und die sie aus besonderen Griinden nicht in die Normallage zuriick- 
_brachten, vermochten nicht zu zirpen, weil sie die regularen Zirpbewegungen 
_ausfiihrten, die bei inverser Fligellage zu keinem Zirpgerausch fiihren. 
Hier ist also das regulare ,,Zentrum* in Aktion getreten, eine nach- 
tragliche Unstimmung zur inversen Bewegung nicht mehr médglich. 
Man hat es also anscheinend mit einer echten phanotypischen Inversion 
zu tun, wie sie beim Menschen fiir die Einzelkomponenten der Seitigkeit 
(Handigkeit, Beinigkeit, Augigkeit und Hirnigkeit, vgl. Lupwic 1932) 
vorkommen, und das Auffinden eines solchen Parallelfalles ist fiir die 
Beurteilung der menschlichen Verhaltnisse, wo zielbewuBte Experimente 
nicht moglich sind, von groBem Wert. Auch in anderer Beziehung sind 
die hier gefundenen Ergebnisse fiir die Beurteilung der menschlichen 
Asymmetrien von Interesse. Man hat verschiedentlich versucht, bei Sauge- 
tieren (z. B. Ratten) eine ,,Handigkeit‘‘, d.h. eine Bevorzugung einer 
,,Hand“ festzustellen, und die menschliche Handigkeit hiermit verglichen. 
Selbst wenn — was bisher noch nicht der Fall ist — eine gesicherte Unter- 
-suchung bekannt wiirde, wo ein Teil der Tiere die rechte, ein Teil die linke 
,,Hand‘‘ bevorzugt, brauchte, auch wenn der Rechtserprozentsatz tber- 
wiegt, doch keine ,,Vorstufe‘‘ der menschlichen Handigkeit vorzuliegen ; 
denn die Herausbildung der monostrophen Fliigellage ist polyphyletisch 
und die Gewohnungserscheinungen bei Drosophila sind sicher unabhangig 
yon diesen ausgebildet. Auch die morphologischen Asymmetrien des 
Insektenfliigels, die im Gefolge monostropher Fliigellage auftreten und 
mit dieser gekoppelt sind, sind ein Parallelfall zum Menschen (vgl. 
Lupwic 1932, 8. 304), wo mit angeborener Rechts- bzw. Linkshandigkeit 
die Anlage zu bevorzugtem Wachstum des gleichsinnigen Armes ge- 


koppelt ist. 
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A. Problemstellung. 


Alcippe lampas ist ein Cirriped aus der Unterordnung der Abdominalia 
und lebt eingebohrt in Schneckenschalen, in der Nordsee in Buccinum- 
Gehausen, die von einem Hupagurus bewohnt sind. 

Alcippe ist héchst interessant durch einen stark ausgeprigten Ge- 
schlechtsdimorphismus. Die Zwergmaénnchen leben in der Mehrzahl am 
Diskus des Weibchens. In giinstigen Jahreszeiten sind 10, 12, ja 15 Mann- 
chen an einem Weibchen keine Seltenheit. W. Bernpr gibt eine genaue 
anatomische Beschreibung vom erwachsenen Weibchen und geschlechts- 
reifen Zwergmannchen. LEntwicklungsgeschichtliche Untersuchungen 
fehlen dagegen noch véllig. 

Der Ausgangspunkt der vorliegenden Arbeit war die Frage nach der 
Geschlechtsbestimmung. Die Grundbedingung fiir Untersuchungen in 
dieser Richtung ist eine genaue Kenntnis der Entwicklungsgeschichte. 
In meiner Arbeit handelt es sich darum im wesentlichen erstens um die 
Entwicklung vom freischwimmenden Nauplius tiber den Metanauplius 
zum freischwimmenden Cypris-Stadium, das noch keinerlei geschlecht- 
liche Differenzierung aufweist, zweitens um die Entwicklung vom Cypris 
einerseits zum Zwergmannchen, andererseits zum eingebohrten Weibchen. 

AnschlieBend wird, soweit méglich, die Frage nach der Geschlechts- 
bestimmung erortert. 


1 Dissertation der Philosophischen Fakultat der Universitat Kiel. 


46 Liselotte Kiihnert: 


Ich machte meine Untersuchungen! im wesentlichen 1932 und 1933 
auf Helgoland in den Monaten Juni bis Oktober. Wahrend der anderen 
Jahreszeiten lieB ich mir alle 8—14 Tage lebendes Material von dort 
schicken. Die Tiere sind recht empfindlich, lassen sich selbst im Hummer- 
kasten nur wenige Wochen halten, darum verwandte ich nach Méglichkeit 
nur Material, das direkt von der Helgolaénder Rinne gebracht wurde. 


B. Jahreszyklus. 

Ich habe versucht, durch regelmaBige Kontrollen des frisch gefangenen 
Materials wahrend eines ganzen Jahres ein Bild des geschlossenen Jahres- 
zyklus und damit eine eindeutige Antwort auf die Frage nach eimem 
moglicherweise periodischen Auftreten der Zwergmannchen zu erhalten. 

BERNDT machte seine Untersuchungen in den Monaten August bis 
Oktober ebenfalls auf Helgoland und beobachtete wahrend dieser Zeit 
ein vollkommen gleichmaBbiges Auftreten der Zwergmannchen. Daraufhin 
vermutet er, daB dieses wahrend der tibrigen warmen Jahreszeit ebenso 
der Fall ist. ,,Von einem periodischen Auftreten der Zwergmannchen 
kann wohl nicht die Rede sein. Wir miissen annehmen, da} sich Mannchen 
wie Weibchen aus genau den gleichen auf die gleiche Weise entstehenden 
und befruchteten Eiern entwickeln“ (BERNDT). Diese Behauptung ist 
lediglich auf Untersuchungen in den Monaten August bis Oktober 
gegriindet. 

Im folgenden verstehe ich stets unter sehr kleinen Weibchen solche, 
die sich gerade eingebohrt haben, lediglich von der Gestalt eines Sackes 
ohne Diskusbildung. Als kleine Weibchen bezeichne ich Exemplare, die 
bereits mit der Vorwélbung des Diskus begonnen haben, noch nicht 
geschlechtsreif sind und nicht mehr als etwa 1mm an GréBe betragen. 
Die sogenannten groBen Weibchen k6nnen inklusive Diskus bis 11 mm 
betragen und besitzen eine geraumige Mantelhohle zur Aufnahme der Eier. 
Die Bezeichnung mittelgroBe Weibchen versteht sich von selbst, diese 
sind ebenfalls geschlechtsreif. 

In. der Regel konnte ich konstatieren, daB die Tiere einer Schnecken- 
schale vorwiegend eines Alters sind. In den Monaten Marz bis Mai fand 
ich vorwiegend kleine und mittelgroBe Weibchen, nicht kleiner als 1 mm. 
Anfang Juni fand ich auffallend viele sehr kleine Weibchen, in manchen 
Schalen ausschlieBlich solche. In den folgenden Monaten Juli bis 
November — im Dezember war eine Materialbeschaffung nicht méglich — 
sowie Januar und Februar waren Weibchen aller Gré8en vertreten, teils 
nebeneinander in einer Scheckenschale. Weibchen, die sich im Zustand 
des Kinbohrens befanden, konnte ich nur im August und September 
entdecken. Dieser Befund ist ganz einfach dadurch zu erklaren, daB 
1. die Sommermonate tberhaupt die giinstigsten Bedingungen liefern 


* Fir die Anvertrauung dieses Themas und stindige Unterstiitzung danke ich 
Herrn Prof. Dr. vy. BupDENBROCK. 
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fir Larvenentwicklung, 2. das Einbohren der jungen Alcippe aufer- 


_ ordentlich schnell vor sich geht. Das Auffinden der Tiere wird erschwert 


durch ihre Kleinheit und Farbe, die nur durch leuchtend rote Pigment- 
k6érner von der Unterlage kontrastiert. 


Mannchen werden in der Tat zu allen Jahreszeiten gefunden, in auf- 


-fallend groBer Anzahl in den Sommermonaten Mai bis August. Die 
_Mannchen im Bohrloch eines Weibchens sind von verschiedener GriBe, 
vom jungen Stadium an, das noch in der Cypris-Haut steckt, aufwarts 


bis zum geschlechtsreifen, das die doppelte GroBe erreicht hat und den 
Penis in standig schlagenden Bewegungen ausstreckt. Méannchen befinden 
sich nur in Bohrléchern solcher Weibchen, die deutliche Diskusbildung 
aufweisen. Ende Juli nimmt die Zahl der Mannchen mit schlagendem 
Penis ab gegeniiber denen mit entleertem Hoden, deformierten und ab- 
gestorbenen Exemplaren. Dafiir treten sehr junge Tiere auf. Marz bis Mai 
sind vorwiegend junge Mannchen zu konstatieren, deren Penis aufgerollt 
im Innern liegt. 

Die Befruchtung findet demnach in den Sommermonaten Mai bis 
August statt, und zwar von Mannchen, die aus der Brut des vorhergehenden 
Jahres stammen. 

Ab Juni sind im Mantelraum gewisser Weibchen Nauplien zu finden, 
die bereit sind, auszuschliipfen. Die Anzahl dieser Muttertiere ist im 
August am groBten. Anfang Oktober muBte ich bereits etliche hundert 
Schneckenschalen auf Nauplien hin untersuchen, obgleich die Meeres- 
temperatur noch 16—18° betrug. 

Nauplien wurden in mittelgroBen, d.h. etwa 5mm grofen Tieren, 
in geringer Anzahl bis zu 50 Stiick gefunden, zu Hunderten in sehr groBen 
Weibchen. Die abgestorbenen Tiere in alten Bohrléchern haben stets 
einen leeren Mantelraum und sind von der GréBe der letztgenannten. 
Durch das Vorkommen dieser zwei GroBen von Muttertieren erscheint 
mir die Vermutung als richtig, da Alcippe, wie andere Cirripedier, 
ein Lebensalter von 2, héchstens 3 Jahren erreicht. 

Entsprechend verhalt es sich mit dem Cypris-Stadium. Linige 
wenige Larven wurden bereits im Juni gefunden. Ihre Zahl nimmt 
stindig zu. Im August ist kaum ein gréBeres Weibchen ohne anhaftende 
Puppe zu sehen. Ich fand an einem groBen Weibchen neben 3 kleinen 
Mannchen 33 Cypris auBer jungen, wahrscheinlich unbefruchteten Hiern. 
Am 2. Februar waren noch etliche Puppen in den Bohrléchern vorhanden. 
In den folgenden Monaten konnte ich dagegen nicht eine einzige Puppe 
konstatieren. 

Die Befunde erlauben keine Schliisse in bezug auf ein periodisch 
verschiedenes Auftreten von Mannchen und Weibchen, die zur Losung 
der Frage nach der Geschlechtsbestimmung beitragen kénnen. Die 
einzigen Ergebnisse dieser Untersuchungen sind folgende: 
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1. Mannchen sind zu allen Jahresze*’ 
fruchtung findet in den Sommermonater 
3. Die Befruchtung wird durch Mannehe 
zogen. — 4. Entsprechend der Befruch 
auf. — 5. Weibchen sind in allen Jahiesze. 
GréBen vorhanden. — 6. Die fiir den Ansatz . 
giinstigste Zeit sind die Monate August und 
werden in einem Jahr geschlechtsreif, erreicl _ 
2, vielleicht 3 Jahren. ; 


C. Methodik. 
1. Ziichterische Methodik. 


Da die Jugendstadien nur auferst selten im Plankton gefunden 
werden, — freischwimmende Stadien habe ich nie zu Gesicht bekommen —, 
ist die Vorbedingung fiir jegliche entwicklungsgeschichtliche Unter- 
suchungen das Gelingen einer Zucht. Die wenigen im Freien erbeuteten 
Exemplare dienten nur zur Kontrolle und Erganzung, ergaben aber 
keine liickenlose Kette. 

Ferner besteht die Méglichkeit, durch zahlenmafige Ziichtung von 
bereits geschlechtlich differenzierten Stadien in Kulturen mit ver- 
schiedenen Bedingungen eine Klarung der Frage nach der Geschlechts- 
bestimmung zu erreichen (s. 8. 74). 

Hier boten sich bereits groBe Schwierigkeiten. Es war bisher nicht 
gelungen, bohrende Cirripedier bis zum erwachsenen Tier zu ziichten, 
zumal die Verhaltnisse, die in der von Hupagurus bewohnten Buccinum- 
Schale vorliegen, in kiinstlicher Kultur kaum nachzuahmen sind. Ich 
fand lediglich Angaben dariiber, dafi Nauplien bis zu 3 Wochen ge- 
halten werden konnten, ohne das Cypris-Stadium zu erreichen. Darum 
werde ich auf die Zuchtversuche etwas ausfiihrlicher eingehen. 

Das Ausgangsmaterial fiir die Zucht ist verhaltnismaBig leicht zu 
beschaffen. Von Juni bis Oktober sind im Mantelraum etlicher alter 
Weibchen Nauplien zu finden, die durch die rhythmischen Bewegungen 
des Thorax des Muttertieres ins Freie befordert werden und sofort an- 
fangen, lebhaft zu schwimmen mit den typischen ruckhaften Bewegungen 
der Cirripedier-Nauplien. Ein einziges Weibchen liefert oft etliche 
hundert Larven. 

Wesentlich fiir den Erfolg der Zucht ist selbstverstandlich die Giite 
des Materials, d.h. der Nauplien, die den miitterlichen Mantelraum 
selbstandig im richtigen Entwicklungszustand verlassen. Durch die ver- 
anderten Bedingungen im Aquarium werden die Tiere leicht dazu ver- 
anlaBt, zu friihzeitig zu schliipfen. Selbst Tiere, die noch in der Eihiille 
stecken, befreien sich bald davon und beginnen lebhaft zu schwimmen, 
unterscheiden sich aber deutlich von den normal geschliipften durch 
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~twickeln sich viel langsamer und gehen 


tarkpositiv phototaktisch. Diese Er- 
_at. Die Larven werden auf die Schatten- 
avinals gewechseltem, gut filtriertem Wasser 


: 


Manneken im na-Glasschalen von 4cm Hohe und 8 cm 
mésser Tfaretn Vasser obne Durchliiftung. Ferner in kleinen 
)NDELACH Durchliiftung. Uber den Sand wurde eine 
Schicht feiner, sch.  Glasperlen gelegt, um die Tiere wiederzufinden. 


Drittens machte ich Zuchtversuche in groBen Glashafen mit flieBendem 
Wasser mittels Filterkerzen, wie sie auf Helgoland fiir die Austernzucht 
benutzt werden. 

Drei wesentliche Faktoren sind Licht, Temperatur und Beschaffenheit 
des Wassers. Es erwies sich als zweckmaBig, die GefiBe mit blauem oder 
schwarzem Papier abzudunkeln, da sich die Larven sonst auf der 
Lichtseite zusammenklumpen, sich dadurch gegenseitig beim Hauten 
hindern und bald eingehen. 

Die Temperatur muB8 konstant sein. Bei plotzlichen starken Schwan- 
kungen gingen die Tiere sofort ein. Die Jena-Schalen wurden darum 
in eine feuchte Kammer und diese auf Eis gestellt, dadurch konnte 
die Temperatur einigermafen konstant gehalten werden auf 14—18°. 
Die Aquarien standen in standig flieendem Wasser, hatten daher selten 
eine h6here Temperatur als 18—20°. In Kulturen, die bei einer Temperatur 
unter 10° im Eisschrank gehalten wurden, fanden keine Héutungen mehr 
statt. Nach 3 Wochen starben die Nauplien ab. 


Die ersten Versuche wurden mit Seewasser von drauBen und mit 
Wasser aus der Aquariumsleitung angesetzt, fiihrten aber zu keinem 
befriedigenden Ergebnis. Die Nauplien hauteten sich einige Male und 
gingen nach wenigen Tagen zugrunde, ohne das Cypris-Stadium erreicht 
zu haben. Die Versuchsbedingungen wurden auf verschiedene Weise 
abgeandert. 

Die Tiere wurden taglich umgesetzt in frisches Wasser. Dem Wasser 
wurden Fucus- und Enteromorpha-Abkochungen tropfenweise beigegeben, 
ferner Nahrkulturen von Nitzschea, Chlamydomonas und einer kleinen 
schwebenden Monadine, um die Durchliiftung zu ersetzen. Ks wurden 
kleine Hupagurus hineingesetzt mit und ohne Buccinum-Schale, Buccinum- 
Schalenstiicke, die selbstverstandlich vorher abgekocht und véllig frei 
waren von bereits eingebohrten Tieren. Das p,, wurde veradndert durch 


Kohlensaure und = HCl. Kohlensaure, im Kippschen Apparat entwickelt, 


2mal gewaschen, wurde 1/, Stunde in das Wasser geleitet, dann zum 
Durchliiften geschiittelt und mit normalem Wasser verdiinnt, bis der 


Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 4 
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Py etwa 6,5 betrug. Unter standiger Kontrolle wurde 1—2mal taglich 
das Wasser erneuert, da der p,, schnell steigt. 


Weit konstanter lieB sich der p,, mit asl halten. Doch ergaben 


beide Versuchsanordnungen nur negative Ergebnisse. Selbst die Hautungen 
des Nauplius blieben aus. Nach 10—14 Tagen gingen die Tiere ein. 
Der Gedankengang bei all diesen Versuchen war stets der, nach Méglich- 
keit die naturgegebenen Verhaltnisse in der Buccinum-Schale herzustellen. 


Ein letzter Versuch wurde mit durch Hydrafin-Kohle filtriertem 
Seewasser gemacht und hatte endlich einigen Erfolg. Drei Hautungen 
folgten schnell aufeinander, der Metanauplius ging zam Bodenleben uber, 
hautete sich abermals und war unter giinstigsten Verhaltnissen am 5. Tag 
zum freischwimmenden Cypris-Stadium tibergegangen. Nach 10—14 Tagen 
waren alle Larven im Cypris-Stadium. Nur eine geringe Zahl starb vorher. 
Im Cypris-Stadium schwamm die Larve noch etliche Tage umher, kroch 
wie suchend mit den Haftantennen am Glas, setzte sich fiir kurze Zeit 
an den Schneckenschalenstiicken fest, um bald wieder stoBweise durch 
das Wasser zu schnellen. 

Irgendwelche anatomisch-histologisch sichtbare geschlechtliche Diffe- 
renzierungen konnten in diesem Stadium noch nicht festgestellt werden. 
Die Larven waren durch nichts zu bewegen, sich an den Schalenstiicken 
festzusetzen, reagierten lediglich auf die Wasserbewegung, hervorgerufen 
durch Pipettieren, indem sie sich sofort, aber nur fiir kurze Zeit mit den 
Haftantennen festsetzten. Miihelos war der Nauplius bis zum frei- 
schwimmenden Oypris-Stadium zu ziichten, dann stand die Entwicklung 
still. An der Oberfliche gingen die Tiere regelmaBig nach einigen Tagen 
zugrunde. Bei allen folgenden Versuchen wurde nur mit kohlefiltriertem 
Seewasser gearbeitet. 

Nach langenZuchtversuchen kam ich schlieBlich doch zu einem weiteren 
Ergebnis durch besonders giinstige Zusammenstellung der Versuchs- 
bedingungen. Die Tiere wurden zu 100—200 Exemplaren wie oben in 
abgedunkelten Jena-Schalen mit taglich erneuertem kohlefiltriertem 
Wasser von moglichst konstanter Temperatur bis zum Oypris-Stadium 
gehalten. Kinen giinstigen EinfluB hatte stets dabei die Zugabe einiger 
Tropfen Kulturlésung von einer schwebenden Monadine, wahrscheinlich 
durch die Sauerstoffabgabe, doch war dies nicht unbedingt erforderlich. 
Nahrungsaufnahme findet nicht statt. Nach 2—3 Tagen Oypris-Stadien- 
daseins setzte ich die Larven in ebenfalls abgedunkelte GuNDELACH- 
Aquarien. Auf den Boden wurden Buccinwm-Schalenstiicke gelegt, die 
griindlich mit Salzséure vorbehandelt und dann gewassert waren. Und 
zwar wurden méglichst die Stiicke verschiedener Schneckengehause 
verwandt, da andere Zuchtversuche gezeigt haben, da Larven aus 


bisher unbekannten Griinden bestimmte Ansatzstellen bevorzugen bzw. 
die Schale ablehnen. 
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Im GunpELacn-Aquarium schossen die Larven sofort auf die Schalen 
zu. Ktliche setzten sich bald endgiiltig fest, und bereits nach 4 Tagen 
konnte ich an einem Tier die Hautung zum freisitzenden jungen Weibchen 
beobachten. Die Hautung dauert etwa 1 Stunde lang. Das Tier legt sich 


_flach auf die Schale. Nach 5 Tagen fand ich ein vollkommen eingebohrtes 


junges Weibchen. 

Die besten Kulturen ergaben z. B. folgende Ergebnisse: 

I. 27. 8.33. Kultur in Jena-Schale, abgedunkelt, etwa 18°. — 4.9.33. Alle 
Larven im Cypris-Stadium (nur wenige abgestorben). Etwa 100 Larven umgesetzt 
in GuNDELACH-Aquarium. Columella und erste Windung von Buccinwm-Gehausen. 
zugegeben (mit HCl vorbehandelt). — 6.9.33. Die ersten weiblichen Puppen 
gefunden. — 12. 9. 33. Die ersten Weibchen eingebohrt. — 25. 9. 33. 10 Weibchen 
eingebohrt, 21 festsitzende weibliche Puppen, 21 indifferente Larven, teils 
angeheftet, die restlichen Tiere tot und nicht gefunden. Die Weibchen haben 
sich auf der Innen- und AuBenseite angeheftet. Danach keine weiteren Einbohrungenl 
Die alsWeibchen erkenntlichen Tiere betragen weit weniger als 50% der Ausgangszahn 

II. 18.9. 33. Kulturen angesetzt wie bei I. — 25. 9.33. Die ersten Puppe 
treten auf. —28.9.33. Alle Larven im Cypris-Stadium. — 2. 10. 33. Etwa 65 Cypris 
Larven umgesetzt in GuNDELAcH-Aquarium. — 10. 10. 33. 31 eindeutige Weibchen 
teilweise eingebohrt. Ein typisches Mannchen gefunden. 

Weibchen zu undifferenzierten Tieren (eventuell Mdnnchen) wie 1 : 1. 

Gleichzeitig waren in den Jenenser-Schalen, in denen ich zur Kontrolle 
etliche Tiere vom gleichen Ausgangsmaterial weitergeziichtet und eben- 
falls mit HCl behandelte Schalenstiicke zugegeben hatte, ahnliche Ergeb- 
nisse erzielt worden, nur in geringerer Zahl. 

Scheinbar wirken letzte Spuren von Salzsiure an den Schalen- 
stticken, vielleicht auch das Umsetzen in andere Bedingungen als Reiz, 
der die Tiere zum Festsetzen veranlaft. Dazu kommt ein wesentliches 
Moment. Durch mehrfaches tagliches griindliches Pipettieren wurde 
verhindert, da die Tiere infolge der Oberflachenspannung an der Wasser- 
oberflache haingen blieben. Desgleichen gibt die Durchliftungseinrichtung 


im GuNnpELAcH-Aquarium eine standige leichte Wasserbewegung. 


In einer Kultur ohne jede Buccinum-Schale fand ich sogar 3 Tiere, 
die innerhalb der Cypris-Haut bereits deutlich ein junges Weibchen er- 
kennen lieBen (s. Abb. 31). 

Samtliche deutlich als Weibchen erkenntliche Tiere hatten sich 
innerhalb von 8 Tagen eingebohrt. Danach setzten sich keine weiteren 
mehr fest. Die anderen Larven-schwammen unentwegt weiter im Aqua- 
rium herum mit den Suchbewegungen der Haftantennen, wie sie VISCHER 
fiir Balanus beschreibt. Wurden diesen Tieren Schalenstiicke gegeben, 
in denen bereits alte Bohrlécher vorhanden waren, krochen sie in diese 
hinein, tasteten eine Weile die Héhlung ab, um dann wieder heraus- 
zukriechen und das nachste Bohrloch zu untersuchen.~ Dieselben Be- 
wegungen zeigte eine Cypris-Larve im Material von drauBen, die am Diskus 
eines geschlechtsreifen Weibchens gefunden wurde. Vom Weibchen los- 
gelést kroch sie immer wieder in das alte Bohrloch zuriick, auch noch, 

4* 
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als das Weibchen sorgfaltig entfernt war. In gleicher Weise waren die 
Larven auf dem Glassand zu beobachten. Die Tiere bevorzugten deutlich 
Ritzen und Spalten zwischen den Glasperlen, waren daher kaum wieder- 
zufinden, zumal sie sich durch den Reiz der kleinsten Wasserbewegung, 
der beim Pipettieren unvermeidlich ist, festheften. 

Im GunpELAcH-Aquarium fand ich 4 Wochen nach dem Ausschliipfen 
aus dem Muttertier auBer den Weibchen und véllig indifferenten Larven 
ein typisches Mannchen (s. Abb. 23) und etliche seltsame Formen, die 
ich auf Grund der Héckerbildungen als junge Mannchen ansprechen 
mochte. Die Méglichkeit besteht natiirlich, da8 wir es hier lediglich mit 
MiB8bildungen zu tun haben dank der Lebensbedingungen im Aquarium. 
Andererseits kénnen die Bedingungen nicht véllig ungiinstig sein, wie 
die iiberwiegende Anzahl gesunder, normaler Tiere zeigt. 

Ahnliche Ergebnisse und seltsame Formen brachten die Kontroll- 
kulturen in Jena-Schalen mit demselben Ausgangsmaterial. 4 Wochen 
nach dem Ausschliipfen fand ich neben eingebohrten Weibchen und 
indifferenten Formen 2 Mannchen und etliche Bildungen, entsprechend 
denen im GuNDELACH-Aquarium. 

Im Oktober mu8ten die Zuchtversuche leider abgebrochen werden. 
Die Beschaffung von normal geschliipften Nauplien wurde schwierig. 
Die Entwicklung war wesentlich verlangsamt und vorwiegend un- 
vollkommen. 


2. Histologische Methodik. 

Die einzelnen Entwicklungsstufen wurden am lebenden Objekt 
studiert, besser an Totalpriparaten und Schnitten, da die lebenden 
Tiere durch Dotterreichtum und Pigmentierung recht undurchsichtig 
sind. Bouin erwies sich als gutes Fixierungsmittel. Gefarbt wurde vor 
allem total mit Hamatoxylin-Ide und Lithium-Carmin-Pikrinsaure, im 
Schnitt mit Eisenalaun-Hamatoxylin-Lichtgriin, Mallory und Pikro- 
Indigo-Carmin. Besonders Lithium-Carmin ergibt sehr schéne, klare 
Kernbilder im Totalpraparat wie auf Schnitten. Die Mctamurphose- 
stadien sind auBerst schwer fairbbar. 


D. Entwicklungsgeschichte. 
1. Nauplius. 

Der junge, frisch geschliipfte Nauwplius wurde bereits einige Male 
beschrieben (s. Abb. 1 und 2). Die friitheren Autoren beirachteter ian 
aber nur vom systematischen Standpunkt aus. Die Lange betragt etwa 
450 w. Das Riickenschild ist schwach gewolbt, lateral verbreitert. Nach 
hinten laéuft der K6rper in einen einzigen Abdominal-Fortsatz aus, der 
mit kleinen Stacheln besetzt ist. An der Basis des Fortsatzes sind 2 etwas 
groBere Stacheln zu konstatieren. 
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Von den 3 Paar Schwimmfiifen ist das erste Paar einfach, 4gliedrig 
_ mit kurzen Borsten von konstanter Zahl. Das 2. und 3. Extremitatenpaar 
ist in Exopodit und Entopodit gegliedert. Die Borsten sind auBerordentlich 
lang und machen das Tier zur schwimmenden Lebensweise geeignet. 
Stellenweise sind die Borsten dieser eben geschliipften Tiere handschuh- 
_ fingerformig ineinander geschoben und erwecken den Eindruck einer 
mehrfachen Gliederung, um sich erst nach einigen Stunden vollkommen 
zu strecken. 


Abb. 1. Nauplius, nach dem Ausschliipfen. Vergr. 130mal. A Auge, Af Abdominal- 
fortsatz, G Gehirnganglien, F' Frontalfilament. LH Lateralhérnchen, KD Klebedriise in 
Anlage, P Pigment, J—JII SchwimmfiiBe. 


In der Kopfregion geht der Chitinpanzer in die Lateralhérnchen tiber, 
die nach aufen hin offen sind. Sie werden als ,,mit einem feinen Stilett 
versehen‘‘ erwahnt. Eine bestimmte, stets aufzufindende Struktur dieser 
Chitinbildung konnte ich nicht feststellen. Die Wand ist innen mit 
fi ‘ ‘tinbildungen versteift, die in mehrere kleine Spitzen, Stilette 

_ yen sind. Ein oder zwei freie Stilette ragen tiber den Rand des 
uateralhérnchens hinaus. So entsteht ein feines Chitingertist. Der Weich- 
kérper ces Tieres weist in der Kopfregion ein auffallend regelmaBiges 
Hohlraumsystem auf. Zwei groBe Blutlakunen liegen an der Basis des 
Horiichens' und stehen mit kleineren in Verbindung, die sich zum Teil 
an den Seiten des Tieres, zum Teil mehr vorn befinden. Vielleicht stehen 
die Lateralhérnchen im Dienste der Atmung. Die Epidermis kommt 
hier mit dem Meereswasser in Beriihrung. Da in dem Chitingeriist 
meist Fremdpartikelchen hangen, handelt es sich vermutlich um einen 
Filterapparat. 
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Das Nauplius-Auge besteht aus 4 Pigmentbechern, mit je einem Glas- 
kérper und sitzt einem groBen, ganglidésen Zellhaufen auf, der bereits 
deutlich mehrere Abschnitte erkennen 148t (s. Abb. 3, und 4). Mittels 
Serienschnitte ergibt sich folgendes: Zur Kérpermitte hin, unmittelbar an 
das Auge anschlieBend, liegt ein grofes typisches Ganglion, das Gehirn- 
ganglion. Die chromatinreichen Kerne gleichen véllig denen erwachsener 
Stadien. Das Ganglion weist bereits leichte Vorwélbungen auf, die spater 

zu Cypris-Augen auswach- 

sen. AnschlieBend an das 

Ganglion liegen im vorder- 

sten Kopfteil weit groBere, 

blasige, embryonale Kerne 
mit schénen ‘Teilungs- 
bildern (s. Abb. 4). Ein 
weiteres kleines Ganglion 
liegt in hinterer Ko6rper- 
region vor der Ansatzstelle 
des Abdominalstachels. 
Der Darmtraktus besteht 
nur aus einer quergestell- 
ten, schlitzformigen Mund- 
offnung, dem kurzen weit- 
lumigen Oesophagus und 
einem sackférmigen, blind- 
| geschlossenen Magendarm, 
der dicht gefiillt ist mit 
Abb. 2. Nawplius, nach dem Ausschliipfen. stark farbbaren Dotter- 
Mifilmea. Vergr, 73mal. kugeln. Dieser Dottervor- 
rat ersetzt waihrend des 
Larvenlebens jegliche Nahrungsaufnahme, die zweifellos auch beim 
Nauplius nicht stattfindet, wie Kulturen in kohlefiltriertem Wasser 
ohne jeden Zusatz beweisen. Im Verlaufe der weiteren Entwicklung 
wird der Darmtraktus mehr und mehr reduziert. Es konnte in keinem 
Falle ein geformter Mageninhalt festgestellt werden, auch nicht bei 
Tieren, die reichlich mit Nahrkultur versorgt wurden. Der Magendarm 
reicht dorsal bis dicht unter die Kérperepidermis. 

Lateral vom Auge, oberhalb der schlitzférmigen Mundéffnung hangt 
je ein feines, chitiniges sogenanntes ,,Frontalfilament‘‘, das tief in den 
Korper hineinragt. Zahl und Art solcher Anhange spielen in der Syste- 
matik der Cirripedier eine Rolle. 

In Korpermitte, ventral von der querverlaufenden Extremitaten- 
muskulatur, sind im lebenden Zustand bereits deutlich zwei trauben- 
formige, driisige Gebilde zu erkennen, die spateren Klebdriisen. Ein 
feinlumiger, blindgeschlossener Ausfiihrgang ist bis in die Nahe der 
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Abb. 3. Nauplius, Kopfregion frontal. Abb. 4. Nauplius, frontal. Pikro-Indigo- 
Pikro-Indigo-Carmin. Vergr.240mal. A Auge, Carmin. Vergr. 360mal. DG Driisengang, 
Ff Frontalfilament, G Gehirn, Z Lacune, G Ganglion, D Darmepithel, EZ Embryonale 

Oe Oesophagus, MD Magendarm. Zellmasse, # Frontalfilament, KD Kleb- 
driise, DK Dotterkugeln. 


Abb. 5. Nauplius, nach der ersten Hautung Abb. 6. Nauplius, nach der zweiten Hautung 
(dritter Tag nach Ausschlipfen). Vergr. (fiinfter Tag nach Ausschlipfen). 
130mal. A Auge, C Cyprisaugen in Anlage, Veregr. 130 mal. 
G Ganglion, J—JII SchwimmfiiBe. 
St IIT Stadium III sichtbar. 


Mundéffnung hin zu verfolgen. Das histologische Bild zeigt blasige, 
shromatinreiche Kerne (s. Abb. 4). Auffallend ist das leuchtend rote 
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Pigment ( des Riickenschildes kr 
um den KO. arend der Larvenen* , 
Mannchen 1 de. orhaiten bleibt. 


Im Hinte’ _ per «.d, ventral vom Magendarm ist ¢ 
mit einer emvry_nalen Zellmasse, ahnlich der im Kop 
Kernteilungsbildern. 


Abb. 7. Metanauplius (siebenter Tag nach Abb. 8. Metanauplius, frontal. Pikro-Indigo- 

Ausschliipfen). Vergr. 130mal. 4 Auge, Carmin. Vergr. 187mal. AG Abdominal- 

AG Augenganglion, CA Cyprisauge, KD ganglion, CA Cyprisauge, G Ganglion, DK 

Klebdriise, 7—JII SchwimmfiiBe, F Furca, Dotterkugeln, B Bindegewebe, ZL Lacunen. 

TE Thoracalextremititen des Cypris, M ¥Extremititenmuskulatur, MD Magen- 
VA Ventralanhinge. darm, KD Klebdriise. 


Bereits einen Tag nach demAusschliipfen aus dem Muttertier hautet 
sich der Nauplius zum ersten Male. Das Tier hat sich im ganzen in die 
Lange gestreckt und ist etwa um 60 uw gewachsen. Vor allem hat der 
Hinterkérper eine schmalere und mehr spitz zulaufende Form ange- 
nommen. Die seitlichen Rander des Riickenschildes beginnen sich 
nach der Ventralseite umzubiegen (s. Abb. 5). 

Die Extremitaten sind mit kiirzeren Borsten versehen. Das zweite 
und dritte Paar gleicht im tibrigen véllig denen des vorhergehenden 
Stadiums. An der ersten Extremitat ist eine Veranderung zu konstatieren 
durch VergréBerung des dritten langen Gliedes, dem das Endglied mit 
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‘ur Haftscheibenform | acinen Vor- 

Sorsten aufsitzen. Lat nity skunensystem 

; dert. Das paarige, trauben" + ‘engebilde in 

tt deutlicher hervor. Der Zelll . .en\. > seinen zahl- 

angen in Kopfregion wie Abdom«n hai ‘sich vergréBert. 

ds der ersten Hautung ist im Abdominalfortsatz die 
Kontur u. -chstfolgenden Stadiums zu konstatieren. 


Durchschnittlich am 5. Tag hat der Nawplius 
die zweite Hautung vollzogen und wieder einiges 
an Lange gewonnen (s. Abb. 6). Das Riicken- 
schild ist lateral. stiirker gewolbt und kaudal 
in eine Svitze ausgezogen. In Abb. 11 habe ich 

C “-sh, darzustellen, wie sich die 

Tateralen KW -alwarts kriimmen, um die 

opige Schalen- und Mantelbildung des 
‘is-Stadiums vorzubereiten. 

~-ofteil ist’ eine Differenzierung er- 

‘™» daran lateral je eine Vor- 

anglion mit anschlieBendem 

‘erung des Auges von an- 

. gelber, spater schwarzer 

Farbe i vh-herauszubilden (s. Abb. 8). 

Lange un. Zahl der Borsten sind weiter 
reduziert. Der Nawupiius ist zum Bodenleben 
tibergegangen. Die Bewegungen sind 4uB8erst 
trage. Im Abdomen ist eine Mittellinie und 
beginnende Segmentierung zu konstatieren. 


. Abb. 9. Metanauplius, 
2. Metanauplius. seitlich gesehen. 


S. Abb. 7. Am 7. Tag hat die iiberwiegende Menara 0rael. 
Anzahl der Larven in guten Kulturen das 
sogenannte Metanauplius-Stadium erreicht. Die Organisation der Cypris 
liegt nahezu vollendet innerhalb der Nawplius-Haut. 

Das Riickenschild ist nach der Ventralseite 4uBerst stark umgebogen, 
die klare Tendenz zur zweischaligen Cypris. Das Chitin laBt am auBersten 
Vorderende feine Langsstrukturierung erkennen. Die paarigen Cypris- 
Augen sitzen gestreckten Augenganglien auf und zeigen beginnende 
Linsenbildung. Das Darmlumen ist stark reduziert. Ventral davon 
sind paarige Kérperanhange zu sehen, die vielleicht der von TESsMANN 
erwahnten vierten Extremitat gleichzusetzen sind. Aus ihnen entwickelt 
sich spater der Mundkegel, der die Mundwerkzeuge und den Darmtraktus 
der weiblichen Imago liefert. Die 6 Paar Thorakalextremitaéten und 
das Abdomen in Gestalt der Furca liegen wohlausgebildet unter der 
Nauplius-Haut und fiihren bereits lebhafte Zuckbewegungen aus. Die 


Liselotte Kiihnert: 


abzuwerten. 


58 : 
erste Antenne zeigt im Innern eine komplizierte Anordnung von Muskel- : 


fasern. Aus dem 2, und 3. SchwimmfuBpaar zieht sich das Tier ganz 
zuriick, um diese Glieder mit der Hautung zum Cypris-Stadium endgiltig 
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Die Lange betragt etwa 600—650 uw. In Anbetracht 
ben wir ein Tier von recht hoher Organisation vor uns 


Die Hautung zum freischwimmenden C 


ordentlich schnell. 
(s. Abb. 10, 12 und 138). 


dieser Kleinheit ha 
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Bereits wahrend der Nawplius-Entwicklung wurden die lateralen 
‘Rander des Riickenschildes mehr und mehr ventralwarts umgebogen, 


5mal. Bezeichnungen wie 

Abb. 11. Cyprisstadium, quer. Pikro-Indigo-Carmin. Vergr. 17 

bei Abb. 12. “ Haftantenne, DS Driisensekret, L Linse, MK Mundkegel, TE Thorakal- 
extremititen, GA Gonadenanlage, HM Extremitaétenmuskulatur. 


bis endlich im Cypris-Stadium das Riickenschild zur zweiklappigen Schale 
geworden ist, in die die Extremitéten vollkommen eingezogen werden 
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kénnen. Die ehemals lateralen Rander liegen jetzt ventral. Das Chitin — 


zeigt noch deutlicher die streifige Strukturierung am Vorderende und ist 
an der hinteren Spitze fein ausgesagt. 
Mit der Umbildung des Riickenschildes zur zweiklappigen Schale ist 


der Mantel entstanden (s. Abb. 11). AuBere und innere Epidermis — 


sind durch Bindegewebsbildungen miteinander verwachsen, zwischen 
denen Blutlakunen zu konstatieren sind. Die Kerne sind, wie die des 
Epithels, gro8, chromatinarm und schwach farbbar. 

Schnitt 1—6 sind durch die Kopfregion der Larve gefiihrt. 1 und 2 
zeigen, wie die Haftantennen im distalen Mantelraum liegen. Schnitt 3—6 
lassen den Ubergang des Mantels in die Haftantennen erkennen. Auf 
Schnitt.6 haben sich die ventralen Mantelrander einander stark genahert, 
um in mittlerer Region des Tieres ganz mitemander zu verwachsen. 
Die ventrale Seite des eigentlichen Korpers liegt nahezu in einer Ebene 
mit dem ventralen Schalenrand, daher ist der Mantelraum sehr klein. 
In dieser Region (Schnitt 7) ist das 4uBere Epithel mit dem des K6rpers 
durch Bindegewebsbildungen verbunden. Schnitt 8 ist durch die Uber- 
gangsstelle des Thorax in den Mantel gefiihrt. Der Thorax wird durch 
den paarigen Thorakalretraktor, der am dorsalen Schalenrand inseriert, 
eingezogen und hangt frei beweglich im proximalen Mantelraum, 
durch dessen ventralen Schlitz die Extremitaten ausgestreckt werden 
(Schnitt 9). 

Die 6 Paar Thorakalextremitéten sind 4gliedrig, haben typischen 
SpaltfuBcharakter, tragen lange Borsten und am vorletzten Glied eine 
auffallend dicke und kurze Borste. Die Ansatzstelle der Muskulatur an 
der Beinwurzel ist jeweils verstarkt, durch ein Chitinschildchen, 
von dem weitere Versteifungsleisten ausgehen. Die Extremititen fiihren 
standig rasche Ruderbewegungen aus, um das Tier durch das Wasser 
zu stoBen. 

Aus dem vorderen Mantelschlitz werden mit den beschriebenen Such- 
bewegungen die rechte und linke Haftantenne abwechselnd hervor- 
gestreckt. Das kurze Basalglied der Nawplius-Antenne ist zu einem 
langgestreckten, chitinigen Biigel geworden, der durch einen kurzen, 
dicken Muskel am dorsalen Schalenrand aufgehangt ist. AnschlieBend 
folgen ein 4uBerst kontrahierbares 2. und ein stark chitinisiertes 3. Glied, 
dem das haftscheibenformige Endglied und ein kleiner, mit 2 Borsten 
versehener Anhang aufsitzen. In der Haftantenne ist bereits im lebenden 
Zustand deutlich ein Kanal erkennbar von der Ansatzstelle des 3. Gliedes 
an mit einer Miindung nach auBen am distalen Ende des 3. Gliedes. 
Ks handelt sich hier um den Ausfiihrgang der Klebdriise, die weiter 
unten beschrieben wird. Friihere Autoren vermuten in der Haftantenne 
ein chemorezeptorisches Organ, was als 4uBerst wahrscheinlich erscheint 
durch die tastenden Bewegungen und ihre Rolle bei der Anheftung. 
Das Gehirnganglion sendet in die Haftantennen je einen starken Nerven. 


| 
| 


: 
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Der Chitinbiigel bietet eine gute Ansatzstelle fiir die reiche Muskulatur 
der Haftantenne. Oberhalb des Thorax ist am Schalenrand die Ansatz- 
stelle eines dicken Muskelbiindels (HR), das sich in 3 Muskelziige auflést. 
Davon inseriert 1 an der Basis des Chitinbiigels, das 2. etwas weiter proxi- 
malwarts, das 3. mittlere ist in seinem Verlauf durch den Chitinbiigel 
hindurch zu verfolgen und inseriert an der chitinigen Verdickung der 
Basis des 3. Gliedes. Durch diese 3 Muskeln wird die Haftantenne in 
das Schaleninnere eingezogen. Zum Ausstrecken dient ein Muskel, der 
in der Nahe des_ vorderen 
Schlitzes am dorsalen Schalen- 
rand inseriert, durch die Kér- 
permitte verlauft bis zum 
distalen Bogen der Chitin- 
spange. Ein 3. Muskelbiindel 
halt die Haftantenne in wage- 
rechter Lage und sitzt den 
Chitinverdickungen zwischen 
2. und 3. Glied auf. Der quer- 

verlaufende SchalenschlieB- 
muskel (SM) ist zwischen 
Thorax und Kopfteil zu kon- 
statieren (s. Abb. 11, 7). 

In Anbetracht der Klein- 
heit des Tieres ist das Nerven- 
system von erstaunlichen Aus- 
maBen. Im dorsalen Mantel- 
Cee ee jem Leben, Mitilinos. Ven, Tmel. 
Haftantennenretraktor liegt Bezeichnungen wie bei Abb. 12. P Pigment. 
das Gehirn (@), dem am vor- 
deren Ende das unpaare Nawplius-Auge in unveranderter Form aufsitzt. 
Daran anschlieBend erstreckt sich beiderseits das Augenganglion (A@), 
das je eins der paarigen Cypris-Augen innerviert, die im Mantelraum 
in einer Einbuchtung der Epidermis liegen. Es handelt sich hier um 
Komplexaugen mit der konstanten Anzahl von 5 Linsen. Im Thorax 
befindet sich ein Organ, das nach.den vollig gleich strukturierten Kernen, 
gleicher Farbbarkeit und Scheidung in Rinden- und Markschicht als stark 
konzentriertes Bauchmark aufzufassen ist. Zwischen Bauchmark und Ge- 
hirn besteht eine feine beiderseitige Verbindung, die Schlundkommissur. 

Der in der Thorakalregion ventral gelagerte Zellhaufen, der Mund- 
kegel (MK) ist zuriickzufiihren auf die schon beschriebenen ventralen 
Anhange des Metanauplius und liefert Darmanlage und Mundwerkzeuge 
des Weibchens. 

Dorsal vom Bauchmark liegt im Thorax ein kleines, deutlich differen- 
ziertes, sackformiges Organ mit groBen blasigen Kernen. Von diesem 
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Zellengebiet ausgehend ist beim Mannchen deutlich die Entstehung des — 
Hodens zu verfolgen. Es handelt sich also hier um das erste Auftreten | 
der Keimzellen. j 

Im lebenden wie fixierten Zustand ist eine groBe paarige in der Mantel-_ 
falte der Kopfregion gelagerte Driise zu beobachten. Grobe Zellen sind | 
facherférmig angeordnet und mit einer grobgranulierten Substanz gefiillt, 
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Abb. 13. Cyprisstadinm. Totalpriparat. Lithiumcarmin-Pikrinsiure. Vergr. 180mal. 
Bezeichnungen. wie bei Abb. 12. 


die resistent ist gegen hochwertige Alkohole, Saiuren usw. und in gleicher 
Weise farbbar wie die Dottermasse in der Leibeshéhle des Nauwplius. 
An der Basis der Zellen liegt je ein auffallend groBer Kern. Der Ausfiihr- 
kanal beginnt beim Austritt aus der Driise mit einer Erweiterung. FruEr- 
BORN beschreibt bei Sesarmoxenos ein ,,Pumporgan‘‘, hat dann ein auBerst 
feines Lumen, deutlich durch den Sekretinhalt und kleine Kerne der 
Wandung, und verliuft in einem Bogen um das laterale Auge herum. 
Es handelt sich hier zweifellos um die Klebdriise, die eine wesentliche. 
Rolle bei der Anheftung spielt. Eine Eintrittsstelle des Driisenganges 
in die Haftantenne war nicht zu finden. FEUERBORN gibt fiir Sesarmoxenos 
an, da® sich der Driiseninhalt in die Manteléffnung ergieBt und von hier 
aus in die Haftantenne gelangt. Das gleiche scheint mit einer Kompli- 
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zierung bei Alcvppe der Fall zu sein. Wie Abb. 10 und 11 zeigen, ist 
bei den meisten Totalpraparaten wie auf Schnitten beiderseits in der 
Mantelfalte anschlieBend an den Driisengang ein weitlumiger Raum vor- 
handen, der gefiillt ist mit groBen Sekretkugeln von gleicher Farbbarkeit 
wie der Driiseninhalt. Dieser Hohlraum ergieBt seinen Inhalt 1. am proxi- 
malen Ende in den Mantelraum, 2. gelangt das Sekret am ventralen 
Mantelrand nach aufen. Die Haftantenne ist in standiger Bewegung, 
dabei gelangt das ausgeschiedene Sekret in den erwahnten Kanal und 
von da an seinen Bestimmungsort. Leider habe ich keine Versuche 
gemacht auf eine nahere Analyse des Driiseninhaltes hin durch Zu- 
setzen von Indikatoren, weil es mir bei meiner Zucht in erster Linie 
auf die Geschlechtsbestimmung und ein moglichst groBes zahlenmaBiges 
Ergebnis ankam, ich darum keine Tiere opfern wollte. 

Ob diese Klebdriise der jugendlichen Zementdriise gleichzusetzen ist, 
bleibt dahingestellt. Sie erfahrt im Laufe der weiteren Entwicklung 
eine starke Riickbildung und verschwindet bei mannlichen Tieren ganz. 
Die spatere Zementdriise unterscheidet sich wesentlich von diesem Organ 
durch Farbbarkeit, Aufbau und Kleinheit der Kerne. 

In Kérpermitte der Larve sind die Reste des fast véllig zuriick- 
gebildeten Nawplius-Darms zu erkennen (ND). 

Die Oypris-Larve ist anfangs dicht gefiillt mit Oltropfen und stark 
lichtbrechenden Dotterkugeln. Nach etwa 14 Tagen freischwimmenden 
Lebens ist der Vorrat nahezu aufgebraucht, das Tier wird klar und durch- 
sichtig. 

Bernpvt beschreibt fiir das erwachsene Zwergmannchen ein ,,ratsel- 
haftes Organ“ von regelmaBig kugelférmiger Gestalt. ,,Eine 6ltrépfchen- 
formige leuchtend orangegelbe Zentralkugel wird von einer Randzone sehr 
stark lichtbrechender, farbloser, kreisrunder Kliimpchen umgeben, die 
den Eindruck von Flissigkeitstropfen machen. Im Kontakt mit dem 
freien Seewasser zerflieBt das Organ nicht, jedoch zergeht es schnell in 
Alkohol oder SiiSwasser. Konservierungsversuche stieSen auf untiberwind- 
liche Schwierigkeiten.‘‘ Dieses gelbe Organ konnte ich schonim Cypris- 
Stadium ventral vom Gehirnganglion gelagert beobachten. Leider ist 
es mir ebenfalls nicht méglich, irgendwelche Erklarungen dafiir zu finden. 

FEvUERBORN beschreibt fiir Sesarmoxenos etliche Driisen, denen ent- 
sprechend bei Alcippe nichts vorhanden ist. Desgleichen erwahnt er 
im Thorax ein ,,unerklarliches Organ“ mit chitinigem Gang, dem er Nieren- 
funktion zuschreibt. Auch hier fehlt entsprechendes bei dem Cypris- 
Stadium von Alcippe. 


4. Die Umwandlung zum Mannchen. 
Die véllig indifferente Cypris-Larve liefert Ménnchen wie Weibchen. 
Im folgenden soll die Umwandlung zur definitiven Organisation der 
Imago, zunachst der des Mannchens beschrieben werden. 
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\ \ er - 
c MK BM CAH 
Abb. 14. a—e. Ubergangsstadien vom freischwimmenden Cypris zum ausschliipfbereiten 
Mannchen. Vergr. 173mal. Beschreibung s. Text. HC Haftantennenchitin, H Hoden, 


VS Ves. sem., NA Naupliusauge, P Penis, PS Penisscheide, CA Cyprisauge, G.A Gonaden- 
anlage, G Gehirn, Gg Ganglion, 7C Thorakalchitin, HM Haftantennenmuskulatur. 
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In giinstigen Jahreszeiten fand ich im frisch gefangenen Material 
an einem erwachsenen Weibchen bis zu 33 Cypris-Stadien auBer einigen 
Mannchen, die die Larvenhiille bereits abgeworfen hatten. Ich habe 
etwa 100 Stiick dieser Exemplare gesammelt, Totalpraparate davon 


GA 
ENTE 


Abb. 14. Erklarung auf S. 64. 


angefertigt, und konnte an Hand dieses Materials eine Entwicklungs- 
reihe von Oypris-Stadien bis zum definitiven Mannchen zusammenstellen. 
Zur Kontrolle wurden von typischen Formen Serienschnitte gemacht. 
DaB es sich hier tatsichlich um bereits mainnchenbestimmte Larven 
handelt, wurde, wie schon erwaihnt, durch Aufzucht bewiesen. 

Die jungen Stadien unterscheiden sich noch kaum von der frei- 
schwimmenden Cypris. Lediglich die Klebdriise beginnt in einzelne 
Zellhaufen zu zerfallen (Abb. 14a). Ich fand nur ein Exemplar, 
bei dem dieses Organ noch vollig intakt war. Die Vermutung liegt nahe, 


7%. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 5 
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daB das Vorhandensein bzw. Nichtvorhandensein dieser Driise auf eine 
geschlechtliche Differenzierung bereits im friihen Larvenstadium schlieBen _ 
1aBt. Doch ist die Klebdriise bei den zahlreich untersuchten freischwim-_ 
menden Formen in jedem Fall eindeutig vorhanden. | 

Tiere mit bereits véllig zerfallener Driise kénnen im itibrigen die 
noch unveranderte Organisation der freischwimmenden Cypris aufweisen, : 
Haftantennen mit Muskulatur, Nervensystem mit Nawplius-Auge und 
paarigem Cypris-Auge und Mundkegel (s. Abb. 146). 
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Abb. 15. Mannchen beim Ausschliipfen. Hiimatoxylin Ide. Vergr. 73mal. 


Bei der Weiterentwicklung werden die Thorakalextremitaten ein- 
gezogen, die beiden Mantellappen beginnen ventral miteinander zu ver- 
wachsen unter Freilassen einer Offnung am hinteren Ende. 

Der Zerfall der Larvenorgane geht im Kopfteil weiter vor sich. Die 
gesamten Muskelziige losen sich auf. Die Chitmspange der Haftantenne 
wandert dem ventralen Mantelrand zu. Das Augenganglion wird un- 
deutlich und das Gehirn mit aufsitzendem Nawpliws-Auge wandert 
thorakalwarts. Die Cypris-Augen verliren ihren Zusammenhang mit 
dem Korper des Tieres und werden ebenfalls ventralwarts abgestoBen 
(s. Abb. 14c). 

Desgleichen finden im Thorax wesentliche Verinderungen statt. 
Der Mundkegel lést sich in Zellhaufen auf und verschwindet dann voll- 
standig (s. Abb. 14d). 

Die Extremitaitenmuskulatur zerfallt und erfahrt eine Umbildung 
zu einem ventralwarts leicht gebogenen Zapfen, der die Chitinhdhle 
des Thorax nur noch teilweise ausfiillt. 

Der als Gonadenanlage gedeutete Zellhaufen gewinnt an GrdBe. 

Bauchmark und Gehirn mit aufsitzendem Nawplius-Auge wachsen 
aufeinander zu, um dann zu dem definitiven und einzigen. Ganglion 
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des jungen Mannchens zu verschmelzen. Das unpaare Nawplius-Auge 
bleibt erhalten (s. Abb. 14e). 

Die Chitinhaéute der Thorakalextremitaten werden durch die hintere 
Manteléffnung abgestoBen. Der Mantelraum, in dem sich urspriinglich 
der Thorax befand, ist 

zu einem weitlumigen 
Gang geworden, in dem 
die Anlage des Genital- 
traktus liegt. Der ge- 
samte Thorax ist zum 
Penis geworden (s. Abb. 
14e). Die eigentliche 
Hautung hat also be- 
reits stattgefunden, 
wahrend das Tier noch 
eineWeile in der Cypris- 
Schale verbleibt. 

In der Kopfregion 
sind beginnendeH6cker- 
bildungen zu konstatie- 
ren. Cypris-Augen und 
Haftantennen sind voll- 
kommen abgestoBen. 
Lediglich das urspriing- 
lich 3. Glied der Haft- 
antenne steht noch in 
Verbindung mit dem 
Korper des Tieres. 

Uberall sind im In- 
neren Zellhaufenreste 
der larvalen Organe, 
restliche Dottermassen 
und Oltropfen zu kon- 
statieren. 

Das junge Mann- : : 

Abb. 16a—d. Entwicklung des Weibchens, schematisch. 


chen liegt fertig in der A Auge, @ Gehirnganglion, DG Dorsales Ganglion, K 
C ypris-Schale. Kin glas- Kopfregion, MV Thorax-Mantel-Verwachsung, 7 Thorax. 


heller, diinn chitinisier- 

ter Sack ist am vorderen Ende zu leichten Hockern ausgebuchtet, 
der Pedunculus. Eine feine Vorstiilpung des Korpers ragt bis in 
das unverdnderte 3. Glied der Haftantenne hinein. Die vordere Mantel- 
region ist zum Capitulum mit Penisscheide geworden. Die innere Or- 
ganisation besteht lediglich aus Genitalapparat mit Penis und Ganglion 
mit aufsitzendem Nawplius-Auge (s. Abb. 15). 
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Der Penis wichst starker aus und legt sich dabei in einige Windungen. — 
Die Ausbuchtungen im Kopfteil werden wesentlich vergroBert, dai das © 
ausgewachsene Mannchen das eben geschliipfte etwa 2mal an GréBe | 


iibertrifft. Das Mannchen besitzt keinen Darmtraktus, eine Nahrungs- 
aufnahme findet also nicht statt, trotzdem wird ein betrachtliches 
Wachstum festgestellt, das nur zu erklairen ist durch osmotische Wasser- 
aufnahme. 

Durch W. Bernpt wurde bereits eine genaue Beschreibung des ge- 
schlechtsreifen Mannchens geliefert. 


5. Die Umwandlung zum Weibchen. 


In entsprechender Weise 1i8t sich die weibliche Entwicklungsreihe 
zusammenstellen. Die Materialbeschaffung ist in diesem Fall mit groBeren 


pe 


Abb. 17. Cypris-Stadium. Vergr. 173mal. CA Cypris-Auge, D Driise, DG Dorsales Ganglion 

(Bauchmark), G Gehirn, HC Haftantennenchitin, MD Magendarm, MR Mantelraum, 

NA Nauplius-Auge, KC Kopfcirrus, KZ Kopfzapfen, 7 Thorax, JC Thorakalchitin, 
SM SchlieBmuskel, Z Zementdriisenanlage. 


Schwierigkeiten verbunden, erstens weil die Zeitdauer des freischwim- 
menden Larvenlebens und des Kinbohrens nur wenige Tage betragt, 
wie die Zuchtergebnisse zeigten. Zweitens geht das Einbohren mit der 
Umwandlung Hand in Hand. Es miissen also die auBerordentlich kleinen 
und zarten Tiere erst aus ihren Bohrléchern geholt werden. Am zweck- 
mafigsten wird die Schneckenschale in méglichst kleine Stiicke zerbrochen 
und der Kalk mit verdiinnter Salpetersiure aufgelést. Oft sind die Bruch- 
stellen so giinstig, daB die Tiere bereits frei liegen und nur vorsichtig 
mit einer feinen Nadel gelést zu werden brauchen. Die weiblichen 
Puppen. lassen sich einzeln auf der Schneckenschale nieder und sind nur 
schwer zwischen Membranipora- und Bryozoen-Bewuchs zu finden. 
Tagelanges Suchen hatte lediglich den Erfolg einiger weniger nicht 
eingebohrter Exemplare. Erginzungen lieferte die Zucht. Nach gutem 
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Rinfhéllen ist auch hier das Wesentliche bereits am Totalpraparat zu 
erkennen. 

_ Nach dem Anheften auf der Schneckenschale legt sich die Cypris-Larve 
seitlich auf die Unterlage und beginnt mit der Umbildung. 

Abb. 17 zeigt eine junge weibliche Puppe, die sich isoliert 
auf der Schneckenschale angeheftet hat. Die Larve steht kurz vor der 
Hautung, bei der die Chitinschale endgiiltig abgeworfen wird. Dieses 
Stadium steht im ersten deutlichen Gegensatz zu den Formen der mann- 
lichen Entwicklungsreihe. 

Alle gefundenen Exemplare in festgeheftetem, nicht eingebohrtem 
Zustand weisen bereits volligen Zerfall der Haftantennenmuskulatur auf. 


| | ie eee | 
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Abb.18. Cypris-Stadium, sagittal. Hisenalaun-Himatoxylin-Lichtgrin. Vergr. 233mal, 

Bezeichnungen wie bei Abb. 23. MW Anlage der Mundwerkzeuge. CS Cypris-Schale. 
DZ Driisenzellen. 


Wie die Abbildung zeigt, sind Chitinbiigel und anschlieBendes 2. Glied 
der HaftfiiBchen bereits ausgestoBen (HC). 


Im freischwimmenden Cypris-Stadium hangt im K opfteil wie in hinterer 
Kérperregion lateral je eine Hautfalte mantelformig tiber Haftantennen 
wie Thorakalextremitaiten. Im Kopfteil sind 1. und 2. Glied der Haft- 
antenne dem ventralen Schalenrand entgegen gewandert und haben dabe 
die inneren Faltenrander huntergezogen. Im Stadium von Abb. 17 ist 
jede Faltenbildung verloren gegangen. Die Kopfregion ist im Quer- 
schnitt nahezu kreisférmig. Lediglich das 3. Glied der Haftantenne steht 
mit dem Kérper im Zusammenhang. Die groBen Kerne der Hypodermis- 
zellen sind bis zum distalen Ende des Gliedes hin zu konstatieren. 

Ventral vom Thorax sind die beiden Mantelfalten miteinander ver- 
wachsen unter Freilassen einer Offnung an dem der Antenne entgegen- 
yesetzten Ende. Der Thorax ist also vollkommen von einem Mantel 
imgeben, der aus 2 Hautblattern besteht, beide sind durch Bindegewebs- 
bildung miteinander verbunden, eingelagert sind regellose Muskel- 
fasern. An der Verwachsungsstelle von Kopfteil und Thorax trennen 
sich die beiden Hautblatter. Die auBere Epidermisschicht umschlieBt 


70 Liselotte Kiihnert: 


in ihrem weiteren Verlauf den Kopfteil des Tieres. Die inners © ‘© “t 
geht in die Epidermis des Thorax tber. 

Die Riickbildung der Thorakalmuskulatur entspricht d 
Mannchen. Der gesamte Thorax ist zu einem ungegliederte. 
gebogenen Zapfen (7’) geworden. Die Chitinelemente (7'C) werden 
die Manteléffnung abgestoBen und liegen im hinteren Schalenraum. 

Wie bei dem Mannchen ist mit diesem Vorgang und der Umbildung 
der Haftantennen die eigentliche Hautung vollzogen, wahrend das Tier 
noch eine Weile in der alten Cypris-Schale verbleibt. Diese Erscheinung, 
daB die Hautung zu einem friiheren Zeitpunkt stattfindet, wie das 


Abb. 19. Cyprisstadium, frontal. Vergr. 187mal. EHisenalaun-Hamatoxylin-Lichtgriin. 
Z Zementdriisenanlage, M Mantel, SM SchlieBmuskel, “MM Mantelmuskulatur, 7 Thorax, | 
G Ganglion, D Darmanlage, NA Nawpliusauge. 


endgiiltige Abwerfen der. Larvenhiille, ist bereits von etlichen Insekten- 
arten her bekannt. 

Am distalen Rand des Kopfteils ist im lebenden (s. Abb. 21b) wie 
fixierten Zustand (s. Abb. 18) deutlich eine paarige Driise zu konstatieren, 
die je in eine Haftantenne miindet. Der feine Ausfiithrungsgang ist bis zu 
deren distalem Ende hin zu verfolgen, das von einem Sekretklumpen 
umgeben ist. Es handelt sich um die beschriebene Klebdriise, die mit 
der Haftantenne nach vorn gewandert ist. BERNDT berichtet auch schon 
von einer sekretfOrmigen Masse von erstaunlichem Umfang und vermutet 
darin den sogenannten Zement. Da die Klebdriise riickgebildet wird 
und schon in diesem Stadium sehr viel kleiner geworden ist, kann sie 
beim Einbohren keine Rolle spielen. Bei etwas alteren Formen, die mit der 
Einbohrung begonnen hatten, konnte ich dieses Organ nicht mehr 
entdecken. 

Der Mantelrand am Kopfteil zeigt eine Anhaufung stark farbbarer 
Kerne, die sich durch ihre Kleinheit von den Kernen des Epithels deutlich 
unterscheiden lassen. Hier ist die Entstehungsstelle des Zementes. Beim 
erwachsenen Tiere konnten bisher keine driisigen Organbildungen nach- 
gewiesen werden, lediglich am Manteldach des Diskus, einer Region, 
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dic for eben erwaihnten beim jungen Tier entspricht, wurden Zement- 
agen und feinste Kanalchen gefunden. 

segensatz zum Mannchen wachst hier der Mundkegel starker aus. 
vor Abwerfen der Cypris-Schale ist die Differenzierung in Kopf- 


n und Kopfcirren zu 
erkennen. Ventral vom 
Bauchmark liegt die Darm- 
anlage (MD), ein kleiner 
Sack, der von einschich- 
tigem Kpithel gebildet 
wird und ventral nach 
auBen durchbricht (s. 
Abb. 18 und 19). Feine 
Chitinbildungen sind deut- 
liche Anfange der Mund- 
werkzeuge. 

Bei kleinsten  einge- 
bohrten Formen, die héch- 
stens 1—2 Tage Alter sind, 
haben 3 Paar Mundwerk- 
zeuge, Kopfzapfen und 
Cirrenpaar bereits ihre 
endgiiltige Form  ange- 
nommen. 

Die Wanderung des 
Gehirns mit aufsitzendem 
Nauplius-Auge zur Kor- 
permitte hin entspricht 
ganz der beim Mannchen. 
Es findet aber keine Ver- 
schmelzung des gesamten 
Nervensystems zu einem 
einzigen Ganglion statt. 
In Abb. 17 stehen Bauch- 
mark und Gehirn durch 
eine kurze Commissur mit- 
einander in Verbindung. 
Von oben gesehen scheint 
es sich um ein einziges 
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MD 
Abb. 20. Junges Weibchen, eingebohrt. Etwa 8 Tage 
alt. Lithium-Carmin-Pikrinsiure. Vergr. 120mal. 70 
Thorakalcirren, SO Schalenéffnung, KZ Kopfzapfen, 
MC Mundcirren, MW Mundwerkzeuge, Z Thorax, 
DG Dorsales Ganglion, NA Naupliusauge, G Gehirn, 
MD Magendarm. 


Ganglion mit aufsitzendem Auge zu handeln. 

Eine weitere Verlagerung des Nervensystems geht Hand in Hand 
mit der Ausbildung des Darmtraktus und mit der Verlagerung der Mund- 
offnung. Das Bauchmark ist dem von BERNDT als dorsales Ganglion be- 
zeichneten Abschnitt identisch. Damit in Verbindung durch die Schlund- 
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commissur steht das Gehirnganglion, das dorsal vom Magendarm ge- 
t ist. 

oa dem Winkel zwischen dorsalem und ventralem Ganglion wird das 
,ritselhafte Organ‘‘ beobachtet, somit auch hier in unmittelbarer Nahe 
des Nervensystems. 

In Kérpermitte zwischen Thorax und Kopfregion liegt ein Zell- 
haufen mit groBen blasigen Kernen, den ich, entsprechend dem frei- 
schwimmenden Cypris-Stadium, als die Gonadenanlage betrachte. Zur 


eae | 


Abb, 21. Junges Weibchen, a vor der Hiiutung, 0 nach der Hautung, freisitzend. Nach 
dem Leben. Mifilmea. Vergr. 73mail. 


rxeschlechtsreife gelangt das Tier erst bei einer GréBe von etwa 5mm. 
Jiingere, bereits eingebohrte Weibchen besitzen auBer dem erwaihnten 
embryonalen Zellenkomplex. keinerlei Genitalorgane. 

Durch lebhafte Kontraktionen abwechselnd der dorsalen und ventralen 
Seite, hervorgerufen durch die zahlreichen scheinbar regellos verlaufenden 
Muskelfasern im Mantelepithel und durch Kontraktion des querver- 
laufenden SchlieBmuskels, streift das Tier die Oypris-Schale mit den ab- 
gestoBenen Chitinelementen von Thorax und Haftantennen und den 
lateralen Augen endgiiltig ab (Abb. 21a und 6). 

Nach dieser Hautung beginnt der Vorgang des Einbohrens. Die Seite 
des urspriinglich dorsalen Schalenrandes wichst aus und sinkt als erstes 
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in die Schneckenschale ein, liegt also jetzt am tiefsten, wahrend sich der 
ehemals ventrale Rand mit der Oberflache der Schneckenschale in einer 
Ebene befindet (Abb. 16a—). 
In gleichem Mafe, wie das Weibchen weiter auswachst, wird das 
Bohrloch vertieft. Ein mechanisches Einbohren ist bei der Zartheit 
_ des Tieres véllig ausgeschlossen, wahrscheinlicher ist ein Einbohren auf 
chemischem Wege durch Saureausscheidung. 
Der Thorax des Tieres waichst in die Lange, von der Basis ausgehend 
beginnt die Segmentierung. Das distale Ende erfahrt eine Langsteilung. 


Abb. 22. Cypris-Stadium. Zucht ohne Buccinum-Schale. Mifilmca. Verer. 73mal. Nach 
dem Leben. 


In dem Stadium, wie es Abb. 18u. 19 zeigen, besteht der Thorax aus 3 Basal- 
-segmenten, denen 2 sabelf6rmig gebogene Anhange als erstes Cirrenpaar 
aufsitzen. 

Die ehemals proximale Manteloffnung der Cypris hat sich schlitz- 
foérmig erweitert. Ihre Rander sind wulstformig verdickt und schlieBen 
das Bohrloch nach aufen zu ab (s. Abb. 16c und 20). 

In der friitheren Kopfregion ist das Tier durch Zementausscheidung 
fest mit der Schneckenschale verkittet. Ferner befindet sich hier die Ver- 
wachsungsstelle von Korper und Mantel, der in diesem Stadium sack- 
férmig ohne jede Diskusbildung um das Tier hangt, lediglich durch einen 
Schlitz nach auBen hin gedffnet. 

Mundwerkzeuge, Kopfzapfen und Mundcirren sind vollkommen aus- 
gebildet. Der Magendarm ist noch unverzweigt, blind geschlossen und 
miindet mit einem kurzen Oesophagus nach aufen. 2 kleine Nieren- 
sickchen, wie sie CANTELL-NILSSON sehr eingehend fiir das erwachsene 
Tier beschreibt, sind vorhanden. 

Um zu Abb. 16d und somit zur definitiven Gestalt zu gelangen, 
ist lediglich das Auswachsen des Diskus erforderlich, abhangig von der 
Bildung der Genitalorgane. 
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Ferner findet eine weitere Differenzierung des Thorax statt in 3 Basal- 
glieder mit 3 Cirrenpaaren und Borstenanhangen. 


E. Geschlechtsbestimmung. 


Weibchen und Zwergmannchen, Tiere von auferst verschiedenem 
Bau, entstehen aus anatomisch-histologisch vollig gleichen Jugendstadien. 
Alle Larven, die sich einzeln auf der Buccinum-Schale festsetzen, werden 
Weibchen, solche, die sich am Diskus eines erwachsenen Weibchens 
anhingen, ergeben Mannchen. Es wurde nie ein isoliertes Mannchen 
gefunden. 


Ich habe eine Reihe von Cypris-Stadien vorsichtig aus der Hohlung 
des Weibchens entfernt und isoliert in Jena-Schalen gehalten. Samtliche 


Abb. 23. Miannchen. Zucht. Nach dem Leben. Mifilmca. Vergr. 73mal. 


Tiere zeigten nach wenigen Tagen deutlich die Umbildung zum Mannchen. 
Ich méchte damit nur beweisen, daB alle Larven, die sich einmal am Weib- 
chen angeheftet haben, tatsachlich Mannchen werden. 

Dazu kommt eine zweite Tatsache, die bereits Darwry aufgefallen 
war. Das zahlenmaBige Verhaltnis von Mannchen zu Weibchen betragt 
bei den meisten Tieren im allgemeinen etwa 1:1. Alcippe weicht stark 
von diesem Gesetz ab. Eine Reihe von Buccinwm-Schalen wurde aus- 


gezihlt auf die Menge der vorhandenen Mannchen und Weibchen hin 
(s. nebenstehende Tabelle). 
Schal Zab Zanl athe : 
"Nts | der a der 9 Ks ist eine auffallend tiberwie- 
gende Anzahl von Mannchen vor- 
I! 150 67 Pag Al 
2 38 hen ee ae Se ; 
3 5A. 19 28:1 Die Problemstellung ist fol- 
4 39 25 15:1 gende: Sucht die freischwimmende 
ne a ie und scheinbar indifferente Larve 
7 27 26 ih adi das Bohrloch eines geschlechtsreifen 
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- Weibchens auf, weil sie mannchenbestimmt ist, setzt sich im weibchen- 

_ bestimmten Fall dagegen isoliert auf der Schneckenschale fest; oder ent- 
scheidet sich die wirklich indifferente Larve zum jeweiligen Geschlecht 

_ durch den verschiedenen Ort der Anheftung? Wird das Tier zum Mann- 
chen durch den Einflu8 eines erwachsenen Weibchens, an das sich die 
indifferente Larve festheftet? Handelt es sich bei Alcippe um einen 
neuen Fall phanotypischer Geschlechtsbestimmung ? 


Wenn in einer Kultur ohne erwachsenes Weibchen ein Zuchtergebnis 
von mehr als 50% erzielt werden kénnte, im Idealfall 100% Weibchen, 


Abb. 24. Miannchen, geschlechtsreif, aus dem Material von drauBen. Hiamatoxylin Ide. 
Vergr. 73mal. Mifilmca. 


wire eine eindeutige Antwort gegeben auf die Frage nach der Geschlechts- 
bestimmung. 

Die Kulturen ergaben weit weniger als 50% Weibchen. Alle anderen 
Larven kénnen mannchenbestimmt gewesen sein, gingen also deshalb 
zugrunde, weil sie ohne ausgewachsenes Weibchen nicht die erforderlichen 
Lebensbedingungen vorfanden. Andernfalls ware es unverstandlich, 
warum sich unter offensichtlich giinstigen Bedingungen nur ein Teil 
der Larven ansetzt. Im besten Fall entwickelten sich von 65 Cypris-Stadien 
32 zu eindeutigen Weibchen. Damit liegt das normale Verhaltnis von 
1:1 vor. Au8erdem wurden ein Mannchen und etliche Cypris-Formen, 
die auch als Mannchen zu deuten sind, gefunden (s. Abb. 28). 

Beobachtungen am freischwimmenden Cypris-Stadium lassen weiterhin 
die Moglichkeit einer phinotypischen Geschlechtsbestimmung als fraglich 
erscheinen. Da die Lebensbedingungen nicht ungiinstig sind, zeigen 
einmal die gesunden und normalen Weibchen, zweitens wiirden die tibrigen 
unentschiedenen Stadien nicht so lange und munter herumschwimmen. 
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Der Dotterreichtum wird wahrend dieser Zeit aufgebraucht. Die Tiere 
sind also eingerichtet fiir ein langeres Cypris-Leben. Ich beschrieb bereits 
die typischen Suchbewegungen, das Abtasten alter Bohrlécher und 
Ritzen. Die Larve scheint demnach in diesem Stadium bereits ménnchen- 
bestimmt zu sein und die Ansatzstelle, die zu weiteren Entwicklungen 
notwendig ist, ein geschlechtsreifes Weibchen, aktiv zu suchen. Platz- 
mangel kann nicht der Grund sein fiir die geringe Anzahl Weibchen. 
Tn der Natur finden sich Buccinum-Gehause, die ein Bohrloch dicht neben 
dem anderen aufweisen, in der Regel von Tieren eines Alters. 


Es ist kein seltener Befund im Material von drauBen, daB sich direkt 
iiber dem Diskus eines geschlechtsreifen Weibchens etliche junge Weibchen 
eingebohrt haben. Hin klarer Beweis gegen eine phanotypische Geschlechts- 
bestimmung liegt hier nicht vor. Das alte Weibchen kann das Muttertier 
jener kleinen Formen sein. Aber letzteres ist recht unwahrscheinlich. 
1. Etliche Alcippen eines Alters sind meist dicht nebeneiander eingebohrt. 
Vor allem an der Columella sitzen die Tiere derart. gedrangt, da sie nur 
durch eine diinne Kalkwand voneinander getrennt sind. 2. Durch den 
Eupagurus wird eine standige Wasserbewegung hervorgerufen. 3. Der 
junge Nauplius schwimmt auBerst lebhaft. Diese Tatsachen lassen als 
héchst unwahrscheinlich erscheinen, daB die Larve ihre Entwicklung 
unmittelbar iber dem Muttertier durchlauft. Falls alte Weibchen durch 
irgendwelche Reize bestimmend wirken bei der Entscheidung zum 
mannlichen Geschlecht, warum sind dann jene kleinen Weibchen nicht 
Mannchen geworden ? 


Eine fiir die Hypothese der phanotypischen Geschlechtsbestimmung 
duBerst ungiinstige Tatsache ist folgende: Bei einer derart starken Nach- 
kommenproduktion, wie es bei Alcippe der Fall ist, wird ein Teil von 
vornherein zum Absterben bestimmt sein. Selbst unter giinstigsten 
Bedingungen ist es 4uBerst schwierig, wenn nicht unmdglich, alle Nauplien 
so weit zu ziichten, daB eine geschlechtliche Differenzierung deutlich sicht- 
bar ist. Dieses ist aber die Vorbedingung zu einer endgiiltigen Klarung 
der Geschlechtsbestimmung auf ziichterischem Wege. 

Kine eindeutige Antwort auf die Frage nach der Geschlechtsbestim- 
mung wird erst dann zu geben sein, wenn das Gegenexperiment gelingt, 
Mannchen zu ziichten. Vorbedingung dafiir ware, erwachsene Weibchen 
langere Zeit am Leben halten zu kénnen, nachdem die bereits daran 
angesetzten Puppen entfernt worden sind. 

Das vorlaufige Resultat ist folgendes: Hine phdnotypische Geschlechts- 
bestimmung scheint nicht vorzuliegen. 

1. In weibchenfreier Kultur ist das giinstigste Verhaltnis von deutlich 
als Weibchen erkennbaren Tieren zu unentschiedenen + MiBbildungen, 
eventuelle Mannchen 1 : 1. 

2. In weibchenfreier Kultur traten Mannchen auf. 
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3. Junge weibliche Tiere bohren sich direkt oberhalb des Diskus 
geschlechtsreifer Weibchen ein. 

4. In den Kulturen und im frisch gefangenen Material werden an 

der freischwimmenden Cypris offensichtlich mannchenbestimmte Such- 

bewegungen beobachtet. 


F. Zusammenfassung der Ergebnisse. 


RegelmaBige Untersuchungen des Materials von drau8en und Kulturen 
lieferten die Unterlagen fiir entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen 
und eine vorlaufige Antwort auf die Frage nach der Geschlechtsbestim- 
mung. 

In der larvalen Entwicklung folgen 3 Nauplius-Stadien, Metanauplius, 
Cypris-Stadium aufeinander. Die freischwimmende Cypris weist ana- 
tomisch-histologisch sichtbare geschlechtliche Differenzierung nicht auf. 

Larven, die sich einzeln auf der Schneckenschale niederlassen, werden 
Weibchen, solche, die sich an einem erwachsenen Weibchen anheften, 
ergeben Mannchen. Die Entwicklung zum Mannchen bzw. Weibchen 
erfolgt vom Moment des Festsetzens an innerhalb der Cypris-Schale. 

Entsprechend Balaniden und Lepadiden heftet sich die Cypris-Larve von 
Aleippes lampas mit dem Kopfteil an, demzufolge findet beim Weibchen 
eine Verlagerung der Organisation statt. 

Die Riickbildung der Muskulatur, die Umbildung des Thorax zu einem 
ventralwarts leicht gebogenen Zapfen, die Wanderung des Gehirn- 
ganglions mit aufsitzendem Nawplius-Auge thorakalwarts, AbstoBen der 
lateralen Augen und Chitinteile geht beim mannlichen wie weiblichen 
Cypris-Stadium in gleicher Weise vor sich. 

Die erste geschlechtliche Differenzierung findet im Mundkegel statt, 
der beim Mannchen riickgebildet wird, beim Weibchen zu Kopfanhangen, 
Mundwerkzeugen und Darmanlage auswachst. 

In der mannlichen Entwicklung gehen jegliche Driisenbildungen 
verloren, wahrend bei der weiblichen Puppe eine paarige Kopfdriise 
beobachtet wird, die ihr Sekret durch die Haftantenne nach auBen leitet. 

Der Thorax differenziert sich beim Weibchen in 3 Segmente und 
3 Paar Cirren, wird beim Mannchen zum Penis. Die proximale Mantel- 
region wird zum Capitulum mit Penisscheide. 

Die urspriingliche Kopfregion der Puppe wachst beim Weibchen zum 
Diskus aus, erfahrt beim Mannchen 3 Héckerbildungen. 

Nach Abwerfen der Cypris-Schale haben wir ein junges Mannchen bzw. 
Weibchen vor uns. Letzteres nimmt seine definitive Gestalt erst wahrend 
des Einbohrens an. 

Phanotypische Geschlechtsbestimmung durch den jeweiligen Ort der 
Anheftung scheint nicht vorzuliegen. Die Cypris-Larve ist bereits zum 
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Mannchen bzw. Weibchen entschieden und sucht aktiv die Stelle zum 
Anheften, die die erforderlichen Bedingungen zur Weiterentwicklung 
erfiillt. 
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Einleitung. 


Rerzrus stellte in seiner klemen Abhandlung (97) eine umfassende Unter- 
suchung tiber das Ohr von Bufo vulgaris in Aussicht. Eine Veréffentlichung ist 
nicht erfolgt. Da physiologische Untersuchungen tiber das Gehér der Kréten am 
hiesigen Institut in Aussicht genommen sind, schien es wiinschenswert, diese Liicke 
zu schlieBen. 

Die ersten Arbeiten tiber das Gehérorgan der Amphibien (Rana esculenta) 
aus dem 18. und Anfang des 19. Jahrhunderts haben in den 70er und 80er Jahren 
des vorigen Jahrhunderts viele Forscher zu weiteren, zum Teil klassisch gewordenen 
Untersuchungen angeregt. So waren es Ruerzius, Hassx, Derrers, KUHN, die aus- 
gezeichnete Ergebnisse verdffentlichten. Die umfangreiche und zerstreute Literatur 
wurde 1926 von Kotmer (74) zusammengefaBt. Hier nicht angefiihrte Arbeiten 
finden sich bei ALEXANDER ?. 

Die Spezialarbeiten der neueren und neuesten Zeit bringen ausfithrliche Literatur- 
angaben. Brock (17) schildert die phylogenetischen und vergleichend-anatomischen 
Verhiltnisse. DEmpsTER (24) zitiert altere und neue Literatur in seltener Vollstandig- 
keit. Nisuzo-(89) bringt wohl die vollstandigste Ubersicht iiber Otolithen und 
deren Hntstehung. 


1 Dissertation der philosophischen Fakultaét II Sektion, Miinchen. 
2 ALEXANDER: Handbuch der Neurologie des Ohres. 
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Material und Technik der Untersuchungen. 


-* Der Technik mu8.an dieser Stelle ein besonderes Ka -ewidmet werden, 
weil nach der mir bekannten, fast vollstandigen Literatur! ~ Beobachtern 
nicht gelungen war, absolut einwandfreie Schnittserien '” .. Durch Aus- 


versuchen der bekannten Einbettungsverfahren und der islichen sowie teilweise 
abgeinderten Fixierungen ist es gelungen, alle Teile des Labyrinthes ungeschrumpft 
einzubetten. ‘ 

Zur Untersuchung gelangten vor allem Erdkréten, und zwar in verschi: 

GréBen und Altersstadien. Jiingste, eben metamorphosierte Tiere wurden 
jimgeren und Alteren, namentlich groBten weiblichen Kréten zur vergle~ 
Darstellung der anatomischen und histologischen Einzelheiten heranges 1. 
Zar Nachpriifung der Angaben von Asar(6) sind Schnittserien 47 und 50 Tage 
alter, aus Laich gezogener Kaulquappen angefertigt worden. Vergleichsweise und 
zur Feststellung der Angaben alterer Autoren wurden auBer Bufo vulgaris, Bufo 
viridis, Bufo calamita, Rana esculenta, Rana fusca und Hyla arborea in die Unter- 
suchung mit einbezogen. Die makroskopische Praparation unter binokularen 
Lupen von Zei8 erfolgte bei durch Dekapitieren getdteten, nicht fixierten Tieren 
entwedcr an der Luft oder in physiologischer Kochsalzwasserlésung (0,75 %). 
Auf diese Weise gelang es, die Ausdehnung des Kalkorgans (Saccus endolymphaticus 
der Autoren, endolymphatisches Organ nach DEmpsTER) darzustellen. Da das 
lebendfrische Gewebe schnellem Zerfall und postmortalen Veranderungen unter- 
worfen ist, muBten die feinsten Praparationen an fixierten Képfen vorgenommen 
werden. Die Tiere wurden durch Dekapitieren mit einer starken anatomischen 
Schere getétet, vom abgetrennten Kopf der Unterkiefer weggeschnitten und in die 
Fixierungsmittel eingelegt 1. 

Um die Lage des Gehérorgans im Schadel zu zeigen, wurden die von ventral, 
am anderen Objekt von dorsal beiderseits freipraparierten Labyrinthe am Objekt 
belassen; andererseits wurde ein Tier durch Wasserstoffsuperoxyd vollkommen 
wei gebleicht, durch den erdffneten Sinus superior Tusche in das hautige Labyrinth 
injiziert und nach von der LyETNIK (85) modifizierten Methode von SPALTEHOLZ 
aufgehellt. 

Die Kalkkristillchen der Otoconienmassen und aus den Kalksickchen wurden 
frischen Tieren entnommen. Die kleinsten Kristalle zeigten in physiologischer 
Kochsalzlésung Brownsche Bewegung. 

Fir Schnittpraparate konnten erst nach monatelangen Versuchen die Fixierungs- 
mittel und Kinbettungsmethoden gefunden werden. Die Gehérkapsel erwachsener 
Tiere besteht gré8tenteils aus starken Knochen, zu geringem Teil aus Knorpel. 
Caudalwarts liegen die groBen Bimdel des Musculus temporalis. Innerhalb der 
Kapsel sind verschiedene Gewebe am Aufbau des Labyrinths beteiligt: Periost 
und Perichondrium, weitmaschige Bindegewebszellen mit Anastomosen zu den 
Nachbarzellen; dann das membranése Gehérorgan, aus zwei Gewebsarten bestehend: 
dem Spindelknorpel und dem epithelialen Belag. Es galt nun Fixierungsmittel zu 
finden, die diese angefiihrten Gewebe rasch durchdringen und fixieren. Da die 
laterale Wand des Sacculus lediglich aus einfachem Epithel besteht (der Knorpel 
bat an dieser Sacculuspartie keinen Anteil), so treten hier beim Eindringen der 
Fixierungsmittel osmotische Gefalle auf. Die Folge ist, daB die zarte Sacculus- 
wandung eingedriickt wird und bis zur Unbrauchbarkeit deformiert werden kann. 


* Als solche kamen zur Anwendung: Bourn (99, § 224), Bourn-HoLLANDE 
(99, § 227), NakaMuRA (STEINHAUSEN 107), Wrrrmaacksche Flissigkeit (34, S. 737), 
Kotmrrs Gemisch (34, 8.837), ZenKkersche Fixierungsfliissigkeit (99, § 249), 
dasselbe nach Maxrmow abgeandert (99, § 251), Yosur-SrmBENMANNsche Lésung 
(s. Yamamoto, 121), Susa (nach HrrpENnHAtn, 99, § 255), Trichloressigsaure- 
Formol (Yamamoro, 121), 10%ige Formollésung. 
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Fir die Fixierung kommen nur hochprozentige Lésungen und Gemische in Frage. 


Ich kann mich ev” ~ind sorgfaltiger Versuche den Ausfiihrungen von Hirscu 
und Jacoss (€¢F . gt anschlieBen. Die Schrumpfung der Gewebe wichst 
nicht mit der ea Konzentration (entgegen SToELTzNER, 111), d.h. das 


Fixierungsmittel braucu aicht dieselbe molekulare Konzentration zu haben wie das 
Blut oder die Korperfliissigkeit der Tiere. Es handelt sich darum, da8 dieFlissigkeiten 
seh~ ll eindringen und alle postmortalen Veranderungen unmdglich machen. Die 
hea Gefalle an erwihntem Sacculusteil lassen sich jedoch nicht vollkommen 
uten, obwohl das anfixierte Gewebe an Festigkeit gewinnt, d.h. steifer 
™ vorsichtiger Handhabung der Fixierungsmittel und Alkoholreihen bleibt 
use _wsctuluswand in ihrer urspriinglichen Form ganz oder nahezu erhalten. Da alle 
Teile in ihrer urspriinglichen Lage untersucht werden sollten, durften lediglich 
unzerteilte K6pfe fixiert werden. Ausgezeichnet fixieren: Bouin-Hollande, Naka- 
mura mit Zusatz von 5 ccm 40 %igem Formol auf 100 com Nakamura-Stammlosung 
und 4%iges Formol. Formol dringt bekanntlich sehr schnell ein. Selbst gr6Bte 
Objekte, wie die in einem Stiick fixierte Wirbelsiule und Kopf, wurden in toto 
eingebettet. Fiir Ubersichtspraparate am Gehirn und Riickenmark lieBen sich die 
Blécke ohne Schwierigkeiten in 50 « dicke Schnitte zerlegen. Gefairbt wurden diese 
mit Hamatein nach Ipz-Rozas, in 10 %igem salzsauren Wasser differenziert und nach 
LsETNIK aufgehellt. Letztere Flissigkeit (naphthalingesattigtes Xylol) bietet durch 
ihre einfache Handhabung, kurze EHinwirkungszeit und ausgezeichneten Resultate 
groBe Vorteile. Selbst 3mm starke Blockplatten ergaben unter dem Binokular 
unwahrscheinlich klare Bilder. 

Entkalkt wurden die Objekte in 5 %iger Trichloressigsiure und 5 %iger Salpeter- 
saure mit nachtraglicher Beizung in 5%iger Alaunlésung. Die Entkalkung kann 
auch an unentkalkt in Zelloidin eingebetteten Objekten in 70 %igem Alkohol erfolgen 
(12, 8. 28). Dabei laBt sich die Salpetersiurekonzentration ohne Bedenken auf 
20% erhéhen. Griimdliches Auswaschen der Zelloidinblécke in 70%igem Alkohol 
nach dem Absinkverfahren! ist Vorbedingung fiir gute Schneidefahigkeit. Alle 
Angaben beziehen sich auf Volumprozente. 

Eingebettet wurden die Képfe probeweise in reinem Paraffin oder mit Methyl- 
benzoat + 1% Zelloidin durchtrankt und dann in Paraffin eingeschlossen. Dabei 
stellte es sich heraus, da ganz abgesehen von reinem Paraffin, auch bei Zusatz 
von 1% Zelloidin zum Methylbenzoat keine guten Resultate zu erzielen waren. 
Wesentlich besser ist die Zedernél-Zelloidin-Paraffinmethode (99, §§ 339, 342), 
sehr gut Nelken6l-Zelloidin-Paraffin (99, modifiziert nach § 293). Die exakteste 
Einbettung jedoch ist die reine Zelloidinmethode bei nachtraglicher Hartung mit 
alkohol- und wasserfreiem Chloroform (GRUBLER). 

Um andererseits besonders diinn (2—4 mw) schneiden zu kénnen, wurden den in 
Chloroformflissigkeit geharteten Zelloidinblécken durch Aparnys Olgemisch (99, 
§ 338) oder Terpineol (99, §§ 667, 338) die letzten Wasserspuren entzogen, mit 
reinstem Yylol (Merck) als Intermedium behandelt und mit 56gridigem Paraffin 
durchtrankt. Zelloidinschnitte wurden mit dem RErcnERTschen Anschlagmikrotom, 
Zelloidin-Paraffinschnitte mit dem Mrnotschen Mikrotom angefertigt. 


Folgende Farben kamen zur Anwendung: Hamatein nach Ipn-Rozas (von 
GRUBLER zu beziehen), Fuchsin, Galloeyanin, Kisenhimatoxylin nach HEIDENHAIN, 
fiir Bindegewebe Anilinblau. Als Gegenfarben wurden Kosin, Erythrosin und 
Casats Indigkarmin genommen. 

Zur Feststellung des fibrillairen Verlaufs der Achsenzylinder im Sinnesepithel 
wurden Silberimpragnationen sowohl amStiick als auch an Zelloidin-Paraffinschnitten 


1 Das Absinkverfahren fiir einwandtfreie Entwasserung wurde von der Zoologischen 


Station Neapel eingefiihrt. 
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vorgenommen!. Dabei ergab sich, daB die Schnittversilberungen an aufgeklebten 
Schnitten sich in keinem Falle ausfiihren lieBen. Ob die Schnitte mit HiweiB- 
glyzerin oder Gelatine aufgeklebt waren, — auf gute Koagulation des EiweiBes ist 
besonders geachtet worden —, wihrend der Behandlung mit ammoniakalischer 
Silberlésung brachte die in ihr enthaltene Natronlauge die Schnitte zum Quellen 
und damit zur Ablésung. Dieses sei hier ausdriicklich festgelegt. 

Erwahnung bedarf die Herstellung eines vergréBerten, zerlegbaren Hohlmodells 
(Wachsplattenrekonstruktion 100:1) vom rechten Labyrinth einer etwa 5cm 
langen Kréte mit Hilfe der Richtkammer nach Born-Prrer (34, 8. 1998f.). Der 
unzerteilte Kopf wurde in Bouin-Hollande fixiert, in der Richtkammer mit erhéhten 
Wanden eingebettet. Die Richtlinien wurden mit amerikanischem Schuhlack, 
Nubian Blacking‘‘ (verdanke ich Herrn Prof. Marcus, von Griibler zu beziehen), aus- 
gestrichen, mit Zelloidin iibergossen und sofort in Chloroformflissigkeit gehartet. 
Geschnitten wurde 25 uw dick. Diese relativ hohe Schnittdicke wurde deshalb 
gewahlt, weil diinnere Schnitte sich falten. Bei 25 yu liegen sie auf dem Messer voll- 
kommen plan und bediirfen keiner Streckung. 


Das Mittelohr. 
Das Trommelfell. 


Das Trommelfell im engeren Sinne legt unter der Kérperhaut, an 
dieser bei erwachsenen Kroten leicht kenntlich am sog. Grenzwall. 
Ziemlich kreisrund, mit leicht ausgezogenem ventralen Zipfel, liegt die 
Haut plan tiber dem Trommelfell, im Gegensatz zur Rana, wo die Haut 
am Grenzwall eingesenkt ist, im Zentrum ein wenig hervorstehend. Nach 
Durchtrennung des subcutanen Gewebes zwischen Haut und Trommelfell 
sieht man letzteres als durchscheinendes Hautchen daliegen. Im Zentrum 
ein von Pigmentzellen (Melanophoren) umgebener heller Bezirk: die 
Ansatzstelle der knorpeligen Pars externa plectri. Halt und Spannung 
gibt dem Trommelfell der ringférmige, rein knorpelige Annulus tym- 
panicus. Begrenzt ist es einerseits von der an dieser Stelle besonders 
diinnen Korperhaut, andererseits von der Schleimhaut des Cavum 
membranae tympani. Das Trommelfell setzt sich aus zwei Gewebs- 
schichten zusammen: der eigentlichen Membran (Lamina propria) und 
den glatten Muskelzellen, die namentlich am Rand in dichter Lage 
angeordnet, ihm ein radiar-gestreiftes Aussehen geben. Die grdBte Masse 
dieser Muskeln liegt an der Ansatzstelle beim Annulus, geringere 
Schichten sind tiber die ganze Membran verteilt. Die Verbindung zwischen 
Pars externa plectri und Trommelfell erfolgt wie bei Rana durch all- 
mahlichen Ubergang der zwischen Membran und Pars externa gelegenen 
Bindegewebsschichten in das Perichondrium der externen kolbigen 
Columellaanschwellung, die im Zentrum der Membran ansetzt. 


* Folgende Arten der Versilberung kamen zur Anwendung: Natronlauge-Silber- 
methode nach O. ScHuttTzn (99, § 1476), einfache Versilberung nach BIELSCHOWSKY 
(99, § 1546), Paraffinschnittmethode nach Bre.scHowsxy-Marescr (99, § 1222), 
BretscHowskys Pyridinmethode (99, § 1463) und d. Schnittversilberung nach 
v. Gros-ScHuLTzE (99, § 1466). Die beiden letzteren Me-hoden gaben brauchbare 
Resultate, die Bre:scHowsky-Pyridinmethode ist allen naderen vorzuziehen. 
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Die Columella. 


Als Columella auris wird das Operculum und die mit ihm in unmittel- 
barer Verbindung stehende Columella bezeichnet, also dasjenige System 
von Knochen und Knorpeln, das zur direkten Ubertragung der Schall- 
wellen vom Trommelfell zum inneren Ohr, d.h. auf die Perilymphe, 
dient. Beide Teile sind aber nur bei vollkommen ausgewachsenen 
geschlechtsreifen Kréten voll entwickelt. Bei Kaulquappen, die vor der 
Verwandlung stehen und auch bei kleinen Kréten, die dag Wasser eben 
verlassen haben, ist das Mittelohr tiberhaupt noch nicht angelegt. 

SPEMANN (104) untersuchte die Ontogenie des Rana-Schadels und fand, daB eine 
kleine begrenzte Anlage der Paukenhéhle wohl vorhanden ist, jedoch die Columella 
tiberhaupt nicht selbstandig ensteht, sondern dem Processus basalis quadrati 
entspricht. Er liegt am Paukenhéhlenkanal, so daB die Columella direkt in der 
Wand der noch geschlossenen Paukenhoéhle, und zwar im oberen Teil, dem Cavum 
tympani entsteht. Diese Verhaltnisse sind ontogenetisch bei Bufo nicht unter- 


sucht worden. Die Schnittserien jiingster Tiere und Kaulquappen zeigen aber 
dieselben Bilder, wie sie SPEMANN fiir Rana anfihrt. 


Die Columella im engeren Sinne ist ein scharfkantiger, schwach 
gebogener Knochen mit knorpeligen, verbreiterten Enden. Am Operculum 
liegt die knorpelige, rundliche Pars interna plectri, deren vorderer und 
-ventraler Teil die Pars venestrae vestibuli des Spatium sacculare (Abb. 8) 
verschlieBt, wahrend der obere und untere Teil dem Opercalum anliegt, 
von diesem durch zarte kollagene Bindegewebsstrange getrennt. Die 
Pars media plectri ist bei alten Tieren verknéchert. Die Pars externa 
plectri ist ebenfalls stets knorpelig, keulenformig angeschwollen und sehr 
massig. Sie tritt mit dem Trommelfell ziemlich zentral in Beziehung 
und ist mit diesem durch auBerst feste Bindegewebsbriicken verbunden. 
Pars interna und media werden von Bindegewebe eingehillt, liegen in 
einer Falte des in das Cavum tympani hineinziehenden Epithels des 
Gaumens, wahrend die Pars externa plectri frei in der Paukenhoéhle 
liegt, allseitig von schwachem Bindegewebe eingehiillt, das sich fortsetzt 
und die Innenflache der Membrana tympani auskleidet. Die Richtung 
der Columella ist im allgemeinen von vorn oben, leicht gebogen, nach 
unten hinten. 

Die Paukenhéhle der Erdkréte beansprucht besonderes Interesse. Es 
ist bekannt, daB einige Kréten, namentlich die Scheibenziingler (Dzs- 
coglossidae) wie Pelobates und Bombinator, und die Urodelen keine 
Paukenhohle besitzen. Letzteres wird als Riickbildung gedeutet. Diese 
kann verschieden stark sein, z. B. hat Pelobates eme noch aus zwei 
Abschnitten bestehend» Columella,.wahrend sie bei Bombinator iber- 
haupt fehlt. Nun haben aber auch Pelobates und Bombinator, besonders 
wahrend der Paarungszeit, eine weithin horbare Stimme. Uber die 
Schalleitung zur Payii!la basilaris ist man noch nicht im klaren, desgleichen 
ist noch nicht festgeste| t,,.eb auch junge Tiere horen kénnen. 

< ee 
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Wie oben erwihnt (Kapitel Technik) sind Schnittserien angefertigt 
worden von 47 und 50 Tage alten Kaulquappen, eben verwandelten 
Tieren und durch die verschiedensten GréBenstadien hindurch bis zu 
groBten weiblichen Kréten von fast 10 cm Lange. 

Das spite Auftreten der Paukenhéhle beansprucht besonderes Inter- 
esse. Bei Kaulquappen und jiingsten Tieren ist vom Rachen aus keinerlei 
Anlage zu erkennen. Auch haben sich keinerlei nach aufen noch ver- 
schlossene Gewebsliicken gebildet, aus denen spater durch Verfestigung 
der Zellschichten der Héhlenkanal entstehen kénnte. Dorsal vom 


FP PO MUT PQU 


SB MED PSPH ORB T SPic QU 


QUST QUM 
Abb. 1. Querschnitt durch den Kopf einer Kréte (Bufo vulgaris). Region der weitesten 
Labyrinthausdehnung. Alle Schnittebenen sind auf die Zeichenebene projiziert. 47 An- 
nulus tympanicus, CYST. PER. Cysterna perilymphatica, DP Ductus perilymphaticus, 
FP Fronto-parietale, ZL Lagena, MED Medulla, MT Membrana tympani, MUZ Musculus 
temporalis, OF Organum endolymphaticum, OP Operculum, PA Papilla amphibiorum, 
PB Papilla basilaris, PL Plectrum (knécherner Teil der Columella), PO Prooticum, PQV 
Paraquadratum, PS Prominentia semicircularis, PSPH Parasphenoid, PY Pterygoid, 
QU Quadratum (Knorpel!), QUJ Quadratojugale, QUM Quadratomaxillare, SACC 
Sacculus, SB Sinus basilaris, SD Subduralraum, SH Saccus endolymphaticus, SP Saccus 
perilymphaticus, 7.4 Tuba auditiva, 7’;CH Tela chorioidea, JV Ventriculus rhombencephali. 


Rachenepithel liegt der beiderseits noch zweigeteilte Sinus basilaris, ein 
Lymphraum, der spater einheitlich unter dem Parasphenoid hinzieht. — 
Bei etwa 2cm langen Kréten tritt dann die erste Einstiilpung zur 
Paukenhohle auf. Die Langsfalten des Gaumendachepithels ziehen sich 
zunachst in normaler Ausbildung in die Kinstiilpung hinein, kénnen 
aber bereits jetzt schon an Lange zunehmen. Bei gréBeren Tieren 
schreitet die Hinstiilpung weiter fort, wird zum anfangs gerade ver- 
laufenden Kanal (Abb. 1 und 2), der spater in geringem Winkel zur 
Sagittalebene umbiegt. Bei 3—4 cm grofen Kréten nimmt der Kanal 
weiter an Lange zu, sein oberes schmaleres Ende macht ebenfalls einen 
Knick, der ersterem entgegengesetzt gerichtet, d.h. von der Sagittal- 
ebene abgewandt ist. Die Gaumenfalten des Flimmerepithels kénnen 
sich ziemlich weit hineinziehen, etwa bis zur halben Gesamtlainge des 
Paukenhéhlenkanals. Im auBersten, oberen Teil desselben liegen keine 


am Labyrinth der Erdkréte (Bufo vulgaris Laur.). 85 


Epithelfalten. Auf der Hohe der venéses Blut fiihrenden Arteria cutanea 
erfolgt der Durchbruch zum sich selbstandig bildenden Cavum membranae 
tympani (= cavum plectri). 

Wahrend des Langenwachstums der Paukenhdhle hat sich um das 
Plectrum herum ein zunachst spaltaéhnlicher, von lockerem, kollagenem 
_ Bindegewebe erfiillter Raum gebildet, dessen Lumen allmahlich weiter 
wird. Das Bindegewebe tritt im ventralen, also dem Paukenhéhlen- 
blindsack zugekehrten Teil zuriick, um dann beim oben geschilderten, 
etwa 4cm langen Tier fast ganz zu verschwinden. In der Region des 
Annulus tympanicus finden wir MUT PQU 
noch einzelne lockere Maschen. 
Bei 5cm langen Tieren, also ge- 
schlechtsreifen Mannchen und nahe- 
zu reifen Weibchen, legt sich die 
ventrale Wand der Plectrumhéhle 
eng an den Blindsack der Pauken- 
héhle an. Bei weiterem Wachstum 
erfolgt Reduktion der Scheidewande iL 
und endgiiltige Ausbildung der =e 
Tuba auditiva (Abb. 2). Die Colu- 
mella ist in ihrem proximalen (knor- 


QUJ QUM 


peligen, mit dem Operculum arti- 
culierenden) sowie ihrem mittleren 
knoéchernen Teil von festem Binde- 


Abb. 2. Querschnitt durch den Kopf einer 
sehr groBen alten weiblichen Erdkréte. Die 
Paukenh6éhle ist voll ausgebildet. 


Bezeichnung wie Abb. 1. 
gewebe umgeben, wahrend die dem 


Trommelfell anliegende scheibenformige Partie frei in der Tube liegt. 

Die Ausdehnung des Cavum tympani (WINDISCHMANN, 104) ist selbst 
bei erwachsenen Kroéten eine sehr verschiedene. Bei jiingeren, bereits 
geschlechtsreifen Tieren ist also der Durchbruch des Paukenhéhlenkanals 
zum Cavum membranae tympani noch nicht erfolgt. Nach meinen 
Feststellungen erfolgt dieser Durchbruch erst bei sehr alten Tieren, 
regelmaBig ist er bei sehr grofen und alten Riesenweibchen. Die 
Paukenhohle wird vom Schleimhautepithel des Rachens ausgekleidet. 
Sie ist relativ weit, steht durch das Ostium pharyngeum, das an seiner 
direkten Miindung verschmilert ist, mit dem Rachen in Verbindung. 
Man unterscheidet anatomisch und ontogenetisch zwei Abschnitte. Der 
eine ist der in der Region des knorpeligen Annulus tympanicus gelegene, 
spaiter angelegte Teil, hier Cavum membranae genannt. Der sich ver- 
haltnismaBig frith bildende, ventrale Abschnitt ist weitlumiger wie der 
laterale, in dessen ventralem Teil sich verlingerte und verbreiterte Falten 
des Gaumenepithels finden. Wie bereits erwahnt, ist das Epithel der 
Paukenhohle nicht einheitlich in seiner Ausdehnung und Starke. In 
der Region des Ostium pharyngeum liegen Falten, die nach oben hin 
immer flacher werden und auf halber Hohe verschwinden. Das Epithel 
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selbst ist der Rachenschleimhaut ahnlich gebaut: mehrschichtig, mit 
Flimmerzellen. Unter diesem Flimmerepithel liegen starke Bindegewebs- 
stringe, die, ahnlich wie bei Rana und Hyla, in das Periost und Peri- 
chondrium allmahlich iibergehen. Auffallend sind die in der Nahe des 
Annulus tympanicus gelegenen Pigmentmassen (Melanophoren). 

Im Vergleich zu Rana esculenta muB hier festgestellt werden, daB 
die anatomischen Befunde abweichen. Einerseits hat die Paukenhdéhle 
bei Rana weit gréBere Ausdehnung, auch ist die Columella schlanker und 
differenzierter gebaut (Processus ascendens plectri). 

Oben wurde erwahnt, da& manche Amphibien im Laufe ihrer Ent- 
wicklung Riickbildungen unterworfen waren, die das teilweise oder voll- 
kommene Schwinden mancher Mittelohrteile zur Folge hatten. Mit 
Recht kann aus den Befunden am Mittelohr der Kréte geschlossen 
werden, da wir es hier mit einer Mittelstellung zwischen Rana und den 
Scheibenziinglern zu tun haben. Die Reihe ware folgende: Pelobates 
und Bombinator auf der einen Seite, wobei Bombinator weder Pauken- 
héhle noch Columella besitzt, Pelobates keine Paukenhéhle, wohl aber 
noch eine aus zwei Teilen bestehende Columella, die tief und allseitig 
umschlossen zwisch-1 Muskeln und Bindegewebe liegt. Extrem entgegen 
stehen die echten Raniden mit sehr weiter Paukenhohle, gut aus- 
gebildetem ‘challcitungsapparat (Columella auris). Dazwischen die 
echten Bufoniden, mit der hier untersuchten Erdkréte als Beispiel. 
Hervorgehoben seien zwei Tatsachen: die bei jugendlichen Individuen ~ 
iberhaupt nicht angelegte Paukenhohle und Columella und die allmahliche 
Entwicklung dieser wahrend des Gréfenwachstums, ein Prinzip, das 
Aufmerksamkeit verdient. 


Die Gehérkapsel und das membranése Labyrinth. 
Das Innenohr. Allgemeines. 

Die Elemente der festen Gehérkapsel sind bei den Erdkréten, auch 
altesten Tieren, niemals einheitlich knéchern. Eben verwandelte Tiere 
besitzen fast keine Knochen, die Verknécherung der friihzeitig voll- 
kommen ausgebildeten Knorpelspangen der spateren harten Knochen 
schreitet wahrend des Groenwachstums allmahlich fort und erreicht 
beim geschlechtsreifen Tier annihernd das Maximum. Aber auch nach 
diesem Zeitpunkt vermégen gewisse Partien fest zu werden (Occipitale 
laterale). Die Gehérkapsel der Erdkréte wird im groBen und ganzen 
aus zwei Knochen gebildet. Es sind dieses das Prooticum und das 
Occipitale laterale, das nach den Darstellungen HassEs nicht allein, 
sondern mit dem Opisthoticum verwachsen, den lateralen und hinteren 
Teil der Umbiillung bildet. — Das Paraquadratum umgreift das 
Prooticum mit einem sich verjiingenden Fortsatz vorn und_breiter 
Flache seitlich, um dann abzusteigen und in der Gegend des knorpeligen 
Annulus tympanicus aufzuhéren. Das Occipitale laterale, welches die 
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hintere Wand bildet, hat zu einem Drittel am Gesamtbau der Gehor- 
kapsel Anteil. 

Dazwischen liegt das konkav eingesenkte Prooticum, ein massiger 
Knochen mit spongidser Substanz im Innern. Ein Teil der Prominentia 
semicircularis wird von Auslaufern des lateralen Prooticumrandes und des 

_inneren Paraquadratumsaumes gebildet und steht als feste Saule zwischen 
dem horizontalen Bogengang und dem Sinus superius, halbkreisférmig 
in die Gehérkapsel hineinragend. Den Umrissen des vorderen Bogen- 
ganges folgend, biegt das Prooticum nach vorn mit scharfem Knick und 
deutlicher tiberstehender Knochenlamelle um. Von hinten her ziehen 
die Occipitalia lateralia heran, deren Anteile an der otischen Region 
dem Parasphenoid direkt aufliegen und die Kapsel abschlieBen. Seitlich 
und ventral liegen die lateralen Ausliufer des Occipitale laterale, da- 
zwischen das Operculum und der untere Plectrumstiel. 

Die zentrale Labyrinthpartie: Sinus superius, Sinus basilaris und 

caudaler Utriculusabschnitt sowie die Lagena liegen dem medialen 
Prooticumabschnitt, der Cartilago prootico-occipitalis und dem Occipitale 
laterale fast an, durch wenige Bindegewebslagen und versteifte Polster- 
wande des Ductus perilymphaticus (Pars papillae amphibiorum) von 
ihnen getrennt. In der Tiefe liegt vor dem Sinus superius der Ductus 
endolymphaticus (Abb. 9und 10). Die Cartilago proovice-occipitalis, bei 
jiingeren, wenn auch langst geschlechtsreifen Tieren immer knorpelig, 
trennt Prooticum und Occipitale laterale als breites Band, indem es 
ringfo6rmig vorn, seitlich und hinten die Grenzen der beiden Knochen 
bestimmt. Bei alten Tieren kann teilweise Verknécherung eintreten, 
niemals aber wird diese einheitlich. Zu unterscheiden sind drei Ab- 
schnitte: 1. Die Prominentia semicircularis anterior, in deren Cavum 
semicirculare anterius der vordere Bogengang etwas exzentrisch nach 
oben seitlich verlauft. 2. Am deutlichsten ist der hintere Teil, die 
Prominentia semicircularis posterios. 3. Dazwischen liegt, von aufen 
her in den Grenzen unkenntlich, die Prominentia semicircularis lateralis, 
auf Querschnitten an der benachbarten Crista parotica zu erkennen, 
die mit der Prominentia semicircularis lateralis den horizontalen Bogen- 
gang fihrt. Die Innenwand der Ohrkapsel besteht vorn aus einem 
breiten Prooticumabschnitt, seitlich und hinten aus dem Occipitale 
laterale. Dazwischen liegt von oben nach unten verlaufend der mediale 
innere Teil der Cartilago als schmales Band. 

Die Trennung des membranésen Labyrinths in Pars superior und 
inferior wird im Innenraum der Kapsel nicht genau durchgefiihrt. 
Tegmentum vasculosum und Pars papillae amphibiorum gehéren dem 
oberen Abschnitt an. 

Die Pars superior weicht in keiner Weise vom Bauplan der sonstigen 
Anurenlabyrinthe ab. Rerzitus (97) hat seinerzeit eine Reihe von 
Zeichnungen angefertigt, die meinen Erfahrungen nach in gewissen 


~e. 
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Einzelheiten den tatsaichlichen Verhaltnissen nicht entsprechen. So, ist 
die Lage der vorderen Ampulle zur seitlichen eine mehr genaherte, der 
horizontale Bogengang hat einen mehr ausladenden Verlauf, die Rundung 
der inneren Utriculuswand mit dem Sinus posterior ist eine bauchigere, 
als auf den Zeichnungen von Rerzius (Abb. 13). Die Pars inferior weist 
fiir das Krétenlabyrinth 
ebenfalls keine beson- 
deren Eigentiimlichkei- 
ten auf. Auch hier muB 
eine Korrektur gemacht 
werden. Bei allen unter- 
suchten Kréten *>'' 
der Sacculus n wuss 
einen so schragen Ver- 
lauf, wie Rerzius ihn 
zeichnet (Abb. 14). 
hou PS Eine _ ausfiihrliche 
.—— far on. DX ht. Beschreibung _ eriibrigt 
~~ ee sich, da die Lage aus 
Abb. 10 zu ersehen ist 
und dann geben die 
anderen Abbildungen — 


tiber alle morphologi 
Abb. 3. Rechtes Labyrinth von oben. Amp. ant. Ampulla 5 it 
anterior, Amp. ext. Ampulla externa, Amp. post. Ampulla schen Einze 
posterior, C. ant. Canalis anterior, C. ext. Canalis externus, deutig Aufschlut. 
C. post. Canalis posterior, Lag. Lagena, Mac. sacc. Macula s . 
sacculi, Mac. utr. Macula utriculi, Pap. amph. Papilla Die Bezeicht eR 
amphibiorum, P. bas. Pars basilaris, R. amp. ant. Ramulus hdutiges J ubyrinth 186 
ampullae anterioris, R. amp. ext. Ramulus ampullae exter- 2 
nae, R. amp. post. Ramulus ampullae posterioris, R. pap. nicht ganz zutreffend, 
amph. Ramulus papillae amphibiorum, R. sacc. Ramulus dag eg aus Zwei voll- 
saccularis, R. ant. Ramus anterior, R. post. Ramus pos- E ; 
terior, Rec. utr. Recessus utriculi, Sept. transv. Septum kommen verschiedenen 
transversum, Sin. sup. Sinus superior, J'egm. vase. Gewebsarten besteht: 
Tegmentum vasculosum, U?tr. Utriculus. Z 


Amp. ant. 


Amp. post. 


aus hyalinem Knorpel 
auBen und Epithel innen. Der Knorpel, der bis auf einen Teil, den 
lateralen Sacculusabschnitt, das ganze Labyrinth aufbaut, ist nach den 
hier spezifischen spindelférmigen Zellelementen von Rerzrus Spindel- 
knorpel genannt worden. Die Starke dieser Knorpelwand ist in einzelnen 
Abschnitten verschieden. So hat der Recessus utriculi eine etwa doppelt 
so starke Wand als der Utriculus. Andererseits finden sich in allen drei 
Ampullen mehr Spindelelemente als sonstwo. Die Dicke der iibrigen 
Wande ist iiberall nahezu die gleiche, mit Ausnahme des mehrfach 
erwihnten Sacculusteils, wo der Knorpel stark zuriicktritt und so 
lediglich die epitheliale Wand dem Operculum opponiert ist. Innen ist 
das ganze Labyrinth von einschichtigem Epithel ausgekleidet. Dieses 
polygonale Pflasterepithel wird in der Nahe und Umgebung der Nerven- 
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endstellen abgedndert und dient damit anderen Aufgaben. Bei Erd- 
kréten sind erstens die von RErzrus (97) beschriebenen protoplasmatischen 
Zellen und die von Hassk (48/49) beschriebenen Pigmentzellen (= Reiser- 
besenzellen nach Nremack, 88) deutlich ausgepragt. Die Pflaster- 
epithelien sind im allgemeinen klein, nur in den Ampullen und an der 
freien Sacculuswand sind sie gréBer. Die sog. Raphe der Ampullen 
(= bandelettes épithéliales nach PortmaNnNn und KistLEr, 94) wird aus 


Sace. end. 


Sept transi. “<< te & 
Ramppest fe War 
bot Pars. bas.---"- {EF x 
Pap.bas.--~~__ 
Memor. bas. 
a) A Lag-- 
Mac. lag--\ 


~ htes Labyrinth lateral. A. ant. Ampulla anterior, A. ext. Ampulla externa, 

A .pulla posterior, C. ant. Canalis anterior, C. ext. Canalis externus, C. post. 

4s posterior, Duct. end. Ductus endolymphaticus, #.Z Foramen partis basilaris, 
Foramen lagenare, Lag. Lagena, Mac. lag. Macula lagenae, Mac. sacc. Macula sacculi, 
Membr. bas. “embrana basilaris, Pap. amph. Papilla amphibiorum, Pap. bas. Papilla 
‘basilaris, Par bas. Pars basilaris, R. amp. ant. Ramulus ampullae anterioris, R. amp. ext. 
Tiamulus ampullae externae, R.amp. post. Ramulus ampullae posterioris, R. mac. utr. 
Ramulus maculae utriculi, Rec. utr. Recessus utriculi, Sacc. Sacculus, Sacc. end. Saccus 
endolymphaticus, Sept. transv. Septum transversum, Sin. sup. Sinus superior, T'egm. 
vasc. Tegmentum vasculosum, Ué?r. Utriculus, Z Ramus posterior, ZZ Ramus anterior. 


abnlich gestalteten kleinen Zellen zusammengesetzt. Sie sind aber nur 
ein wenig héher gebaut. Daneben liegen die besonders kleinen Dachzellen 
nach Hassk (49). -— Die protoplasmatischen Zellen, von denen Sekretion 
angenommen wird, liegen alle in der Gegend der drei Maculae. Diese 
Zellen, denen nachweislich die Aufgabe der Ausscheidung von Plasma- 
stringen als Kristallisationszentren der Otoconienkristalle zufallt (NisH1o0, 
89) waren bei Kroten deutlich sichtbar (Eisenhimatoxylin nach HEIDEN- 
HAIN, entgegen Kuun, 79, Frosch) und lagen folgerichtig am Rande 
der Maculae. Nach den neueren Untersuchungen (89) sind die von 
Rerzius beschriebenen protoplasmatischen Zellen die Besenreiserzellen 
von NiEMACK (88). Die Pigmentzellen von Hassk (52) sind also keinesfalls 
den Besenreiserzellen gleichzusetzen (GAupp, 40). Dieses sei hier aus- 


driicklich festgelegt. 
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Die Hassxschen Pigmentzellen, von denen Endolymphproduktion 
angenommen wird, liegen im Utriculus und in den Ampullen, in nahezu 
gleich groBen Haufen beiderseits vom Septum transversum. Falls hier 
(nach Nremack, 88) fibrillare Strukturen sichtbar werden sollten, so 
entsprechen sie doch niemals den Besenreiserfibrillen. Diese infolge ihres 
Pigmentgehalts so genannten Zellen liegen auch am Tegmentum vas- 
culosum (wurden hier von Kunn, 79 und Hass, 52, beschrieben), 
desgleichen am Foramen utriculo-sacculare, wo sie in maBiger Anzahl 
zu finden sind. Sie liegen hier unweit der Papilla amphibiorum. 


Perilymphe und Endolymphe. 

Das Labyrinth im engsten Sinne und die angrenzenden, durch 
lockere und feste Membranen von ihm getrennten Partien bilden zwei 
voneinander vollkommen getrennte Flissigkeitssysteme. Es sind dieses 
der perilymphatische und endolymphatische Raum. Flissigkeiten, mit 
denen sie angefiillt sind, heifen von alters her: Perilymphe und Endo- 
lymphe !. 

Uber die Herkunft des sog. ,,Labyrinthwassers“ gehen die Ansichten 
weit auseinander. So nahm FReEy 2 an, die Perilymphe sei ein Transsudat 
der BeinhautgefaBe. Wirrmaak ? und BrvHL? stimmten dem bei, fiigten 
jedoch hinzu, bei Saugern kénnten die in den Skalen gelegenen Capillar- 
netze Perilymphe absondern. Andererseits wurde durch Injektions- 
versuche die Ausdehnung des perilymphatischen Raumes zu ermitteln 
versucht und man glaubte gefunden zu haben, daB er mit dem Sub- 
arachnoidalraum in direkter Verbindung steht (HyrtL?). RtprncEr (101) 
behauptet, da sich am Sacculus des Menschen akzessorische Kanile 
befinden, die mit den subduralen Lymphspalten in offener Verbindung 
stehen, also AbfluBwege der Endolymphe sind. Er glaubt annehmen 
zu dirfen, daB diese Kanale rudimentire Homologa jener Gange und 
Sackchen darstellen, die bei Fischen (?), Batrachiern, Reptilien, 
insbesondere Eidechsen, in mannigfacher Form und GréBe bekannt sind 
(wohl endolymphatische Ausstiilpungen und das Kalkorgan). Nach 
seiner Auffassung setzt der Recessus labyrinthi, aus welchem der Saccus 
endolymphaticus (der Autoren) hervorgeht, mittels intraepithelialer 
Spalten und auch gréRerer Liicken an Lymphbahnen an, kann in diese 
auch direkt miinden. Das stimmt fiir die Amphibien jedenfalls nicht. 
AbfluBwege fiir Endolymphe und Perilymphe sind niemals festgestellt 
worden. Prinzipiell aber liegt gegen diese Annahme nichts vor, da man 
in der Leibeshohle ahnliche Verhaltnisse findet. 

' STREETER (zit. nach 74) schlug auf Grund seiner Untersuchungen vor, 
die Bezeichnungen Perilymphe und Endolymphe durch ,,periotische‘‘ und ,,end- 


otische“ Fliissigkeit zu ersetzen, da erstere irrefiihrend seien, zumal man zu Lymph- 


bahnen des Kérpers keinerlei Beziehungen oder Verbindungskanale hat nach- 
weisen kénnen. 
2 Zit. nach 36. 
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Fiir die Endolymphe wird erstens Sekretion innerhalb des endo- 
lymphatischen Raumes angenommen, andererseits sagt Hassu (54), die 
Erneuerung der Endolymphe gehe eventuell durch die Arachnoidal- 
scheiden der Nerven vor sich, sowie durch Diffusion aus serésen Bahnen 
im Saccus endolymphaticus. WiEpERSHEIM! pflichtet dem bei; meint 
_ aber, daf} zwischen den epicerebralen und endolymphatischen Lymph- 
raumen sicherlich endosmotische Beziehungen bestehen. GEGENBAUR 1 
nimmt an, die Endolymphe sei ein Transsudat der Perilymphe. Gegen 
diese Meinung spricht allein schon die Tatsache, daB der endolymphatische 
Raum frither angelegt wird. Romrev (100) behauptet, das Tegmentum 
vasculosum, Stria vascularis bei Saugern, bei Amphibien also der dorsale 
und laterale Abschnitt des Sacculus, kénne Endolymphe produzieren. 
Dieser Sacculusteil ist sehr gefaBreich. Direkte Sekretion ist aber niemals 
beobachtet worden, obwohl Diffusion aus BlutgefaéBen stattfinden kann. 

Die beiden Flissigkeiten wurden von Dtunuarpt! einer genauen 
Analyse unterzogen. Die Zusammensetzung ist bei beiden nahezu die 
gleiche, sie enthalten NaCl, Mucin, in Spuren nachweisbar sind Ca, Ph, 
H,SO,. Eine Differenz besteht im Gehalt an EiweiB. Davon enthalt 
die Perilymphe mehr. Auferdem haben Perilymphe und der Liquor 
- cerebrospinalis (von den Plexi chorioidei sezerniert), eine ahnliche Zu- 
sammensetzung oben genannter Stoffe. 

Exakte Injektionsversuche haben indes seit langem ergeben, daB die 
beiden Systeme zwei voneinander getrennte, in sich geschlossene Fliissig- 
keitsraume sind. FLEISCHMANN ! versuchte durch vitale Farbemethoden, 
z. B. mit Pyrrolblau, Klarheit in bezug auf die innersekretorischen 
Elemente zu schaffen. Es war bekannt, da8 Pyrrolblau nur von den sog. 
Pyrrolzellen, innersekretorisch tatigen Driisenzellen, aufgenommen wird. 
So hatte man ermittelt, daB die Plexi chorioidei Pyrrolblau speichern. 
Es lag nahe, auf diesem Wege die fiir die Neubildung der Endolymphe 
und Perilymphe tatigen Driisenzellen ermitteln zu konnen. Das Ergebnis 
war negativ. FLEIscHMANN kam zu der Ansicht, da8 keinerlei Zellen im 
Innern des Labyrinths sekretorisch tatig sind, und schlieBt sich der 
Meinung von WIEDERSHEIM und GEGENBAUR an, die Fliissigkeiten seien 
Transsudate des Liquor cerebrospinalis. 

Nun haben die Untersuchungen von Iwata (67) und Hazama (55) 
gezeigt, daB an gewissen Stellen des Labyrinths, und zwar namentlich 
in der Nahe der Cristae, aber auch sonst weit verbreitet, sich eigen- 
tiimliche Zellen finden, die von Retzrus beim Hecht beschrieben und 
- von ihm ,,protoplasmatische Epithelzellen“ benannt wurden. Iwata und 
Hazama haben ihnen sekretorische Tatigkeit zugesprochen und das 
Gebiet dieses Epithels als Regio secretoria bezeichnet. 

Verschieden von diesen Elementen sind die sog. Besenreiserzellen, 
deren Struktur nur in Eisenhimatoxylin deutlich wird. Von ihnen 


1 Zit. nach 36. 
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nimmt man an, sie seien ebenfalls sekretorisch tatig, aber nicht zur 
Absonderung der Endolymphe, sie sollen vielmehr in eigenartiger Weise 
der Otoconienbildung dienen. 

Bei den Erdkroten liegen diese Regiones secretoriae wie beim Frosch, 
so auch bei Pelobates, in ahnlicher Anordnung und Masse, erstens in 
der Nahe der Cristae, dann am Utriculusboden. Es kommen hier 
diejenigen Zylinderzellen in Frage, die den Boden der Ampullen aus- 
kleiden, dann auch die Zellelemente, die am Aufbau des Tegmentum 
vasculosum der Amphibien, Reptilien und Vogel beteiligt sind. Als 
Regio secretoria mu auch das endolymphatische Organ bezeichnet 
werden, dessen driisig-sezernierender Charakter seit langem bekannt ist. 
Nach Hazamas Untersuchungen muf man dann aber zu den sekre- 
torischen Elementen im weiten Sinne alle Epithelien zihlen, mit Aus- 
nahme des Nervenepithels. Denn mit HEIDENHAIN gefarbte Praparate 
zeigen auch in vollkommen indifferentem Epithel 1/, « lange Stabchen, 
obwohl im eigentlichen sekretorischen Epithel nur Granula auftreten. 
Wiederholt sind Tropfen irgend eines Sekrets an verschiedenen Zellen 
des Labyrinths gesehen worden (55, 67), diese haben sich aber fast 
immer als Kunstprodukte erwiesen. Niemals wurden Innervationen 
dieser angeblich sekretorisch tatigen Zellgruppen beobachtet (NIEMACK, 
88). Die von PortmMann und KistTuER (94) angefiihrten ,,bandelettes 
épithéliales“ sind auch bei Erdkréten auf Schnittpraparaten deutlich. 
Man nahm an, da diese eigenartigen, am Dach aller Bogenginge 


liegenden Zellstrange sezernieren, wa Hazama (55) verneint wird. 

Zusammenfassend sei gesagt, d: ' ster mikroskopischer 
Methoden und Versuche am © »~.) Mio! inner- 
sekretorisch tatige  Zeilen; sic. A 


(67) glaubt fiir die Flederiuaus ter, , 
zu kénnen. Im allgemeinen bleibt jet 

Prinzipiell ist es nicht. erforderlich, ax. uilas 
lymphe dauernd neu bilden und irgendwo resorbiert werden. Falls aber 
ein Gefalle auftritt, wie bei Verletzungen oder nach Eréffnung des Cavum 
perilymphaticum, so flieSt Lymphe aus der Wunde, und zwar in 
bedeutender Menge. Man hat operierte Tiere fixiert, nach sorgfaltigster 
Einbettung und Farbung untersucht und vermutet, daB sich die ab- 
sondernden Zellen jetzt sicher darstellen lassen. Das Resultat war 
ebenfalls negativ. Nun haben schon altere Autoren auf osmotische und 
Diffusionserscheinungen hingewiesen. Und diese Annahme darf nicht 
ohne weiteres abgelehnt werden. Um hier auf die besonders untersuchten 
Erdkréten zuriickzukommen, liegen in unmittelbarer Nachbarschaft der 
endolymphatischen und perilymphatischen Raume gro8e Lymphreser- 
voire des Korpers. Kinerseits ist es der Sinus basilaris, ventral von der 
Gehérkapsel gelegen und gegen diese durch die Membrana tympani 
secundaria abgeschlossen. Dann der grofe Saccus endolymphaticus, als 


am Labyrinth der Erdkréte (Bufo vulgaris Laur.). 93 


_ konkretionsfreier Sack, den Subarachnoidalscheiden eng anliegend und 
mittels des Ductus endolymphaticus mit dem membranésen Labyrinth 
in Verbindung stehend. Ahnlich sind die Verhaltnisse bei Rana. Die 
_ sehr diinnen Wandungen und Membranae bestehen aus einer oder nur 
_ wenigen Zellschichten, so daB bei Gefallen Diffusion unbedingt einsetzen 

mu. Immerhin ist es méglich, daB neben dieser auch Sekretion vor- 
_handen ist. Nach eigenen anatomischen und histologischen Unter- 
suchungen mufS angenommen werden, da8 die Fliissigkeiten aller drei 
Systeme: endolymphatischer Raum, perilymphatische Raume und die 
Lymphraume des Gehirns und verlangerten Riickenmarks (Intradural- 
raum und Ventriculus rhombencephali) die zarten, abgrenzenden Mem- 
branen mittels Diffusion passieren konnen. Einzig die Tela chorioidea 
ist sekretorisch tatig und sezerniert den Liquor cerebrospinalis. Im 
Labyrinth und perilymphatischen Raum findet man nirgends ein 
ahnliches Gebilde wie die Tela. 


Der perilymphatische Raum. 

Der perilymphatische Raum bildet entgegen Hasse (54) ein in sich 
vollkommen geschlossenes Flissigkeitssystem. Nach Einstiilpung und 
_ volliger Abschniirung des Horblaschens erfolgt teilweise Verfliissigung des 
perilymphatischen Gewebes, wodurch das primaire Cavum perilymphati- 
cum entsteht. Dieses vergréBert sich wahrend der ontogenetischen 
Entwicklung und auch wahrend des Gréenwachstums. Das primare 


perilymphatische Gewebe ~ ‘weise erhalten, wird massiger und 
differenzierter in se* 

Der nevi ‘ aas zwei Abschnitten: dem 
g .» perilyrnphaticus einerseits, 


¢ anadereiseits, das zur Befestigung 

Labyri.ths dient. Dieses haben alle 

are 1 ausgewachsenen Kréten haben sich die 
mit wasserklarer feruymphe ertiillten Raume weitgehend herausdiffe- 
renziert (Abb. 5). Von lateral her betrachtet unterscheidet man eine 
Reihe von gréBeren und kleineren Abschnitten. Am Operculum und 
unterem Ende der Pars interna plectri liegt das ein wenig verjiingte 
Ende des Spatium sacculare (46) (== Cysterna perilymphatica nach 
DE BuRLET, 21), die Pars fenestrae vestibuli. Das Spatium sacculare ist 
bei der Erdkréte sehr weit und grenzt nach innen und seitlich an einen 
Sacculusabschnitt, dessen Aufbau rein epithelial ist (Abb. 8). Der 
- Spindelknorpel tritt hier vollkommen zurtick. Da, wo die Prominentia 
semicircularis am weitesten in das Spatium hineinragt, beginnt der 
Ductus perilymphaticus. Dem Tegmentum vasculosum und der externen 
Utriculuspartie entlanglaufend, steigt er langsam nach vorn an, um auf 
der Hohe des vorderen Utriculusdaches (Abb. 8) sich ein wenig zu 
erweitern. Hier bildet er einen Knick im spitzen Winkel. Darauf steigt 
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der Ductus langsam ab, und zwar der medianen knorpeligen Cartilago 
prootico-occipitalis zu (Abb. 10). Im Anfangsteil noch aufen, zieht er 
zu dem unter dem Sinus posterior verlaufenden Recessus partis papillae 
amphibiorum. Die Basilarmembran der Papilla amphibiorum ragt leicht 
vorgewélbt in den Ductus hinein (Abb. 10). Darauf tritt er durch das 
Foramen perilymphaticum superius (Abb. 11) in das Spatium meningeale 
ein, welches an die Dura grenzend, im Schadelinnern weiten Raum ein- 
nimmt, und vom Fora- 
men  perilymphaticum 
superius einen starken 
Auslaufer nach vorn ent- 
sendet (Abb. 11). Durch 
das Foramen perilym- 
phaticum accessorium 
steht das Spatium men- 
ingeale mit dem Saccus 
perilymphaticus in Ver- 
bindung, von dem aus 
der Recessus partis ba- 
silaris durch das Fora- 


Ze 


Abb. 5. Der perilymphatische Raum. Zwischen 2 und 3 
liegt die Pars reuniens des Ductus und Saccus perilym- 
phaticus mit dem Ductus reuniens. Schematisch. DP 
Ductus perilymphaticus, LZ Lagena, MTS Membrana 
tympani secundaria, OP Operculum, PA Papilla amphi- 
biorum, PB Papilla basilaris, PF'V Pars fenestrae vestibuli, 
RPA Recessus papillae amphibiorum, RPB Recessus pa- 
pillae basilaris, S Sacculus, SM Spatium meningeale, SP 
Saccus perilymphaticus, SS Spatium sacculare (Cy- 
sterna perilymphatica), U Utriculus, 1—3 Foramen peri- 
lymhatica superius, 1—2 Foramen perilymph. accessorium, 
3—4 Foramen perilymph. inferius, 2—4 Foramen 
jugulare. 


men  perilymphaticum 
inferius abzweigt, sich 
bis zur Basilarmembran 
hinzieht und an dieser 
endet (Abb. 1). Gegen 
den Sinus basilaris den 
Lymphraum unter dem 
Parasphenoid, schlieBt 
das __ perilymphatische 


Raumsystem mittels 
der Membrana tympani secundaria ab, die mit der gleichnamigen 
Membran des Saugerohres nicht gleichgesetzt werden darf (Abb. 5, 
Lit. 46). Bis auf eben erwahnte Riume und den Ductus, wird das 
membrandse Labyrinth von weitmaschigem perilymphatischen Gewebe 
eingehillt, aufgehangt und gestiitzt. Im ihm enthalten sind ver- 
streute Pigmentanhéufungen. Nach ALEXANDER (3) unterscheidet man 
drei Lagen, die bei der Erdkréte leicht kenntlich sind. Die endostale 
Schicht liegt dem Knochen und Knorpel eng an, sie besteht aus einer 
einfachen Bindegewebslage. Am Innenohr liegt eine im Aufbau der 
endostalen Lage vollkommen gleiche subepitheliale Schicht. Die dritte, 
mittlere Lage, besteht aus zarten, weitmaschigen, fliissigkeiterfiillten 
Strangen einerseits, und aus dichten Ziigen und Polstern andererseits. 
Ks sind Wandauskleidungen der Cysterne und des Ductus perilymphaticus. 
Diese Auskleidungen, perilymphatische Septa genannt, verhindern den 
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Durchtritt der Lageverschiebungen der Perilymphe zu anderen Nerven- 
endstellen. Ein besonders starkes Polster liegt unter dem ventralen 
Sacculusteil als Begrenzung und Stiitze gegen die Cysterne (Abb. 5). 

Nach diesen Befunden mu geschlossen werden, daf die Papilla 
amphibiorum und Papilla basilaris durch Lageverschiebungen der Peri- 
Iymphe, die anderen Nervenendstellen durch Pea uobugen der 
Endolymphe erregt werden (auch 3). 

Hasse (53) will durch Injektionsversuche festrestallt haben, daB 
Perilymphe in das Cavum epicerebrale abflieBen kann und kommt zu 
dem Schlu8, daB sich ein besonderer Kanal finden mii®te, der entlang 
der Duraauskleidung des Nervus cochlearis verlaufend, in den Sub- 
arachnoidalraum und in das die Vena jugularis begleitende LymphgefaB 
abflieBen lassen kann. Solche Austrittsstellen der Perilymphe sind an 
den von mir untersuchten Amphibien, namentlich Erdkréten, nicht 
beobachtet worden. 


Die endolymphatischen Raume (mit EinschluB des endolymphatischen 
Organs ). 
Die endolymphatischen Raume im weiteren Sinne haben bei den 


Amphibien die gréBte Ausdehnung. Es ist hier aber streng zu unter- 


scheiden zwischen dem endolymphatischen Raum im engsten Sinne, 
womit das membranése Labyrinth und der Saccus endolymphaticus 
gemeint sind, und andererseits dem endolymphatischen Organ, eine 
Bezeichnung, die DEmpstTER (31) einfiihrte. Er beschreibt in einer 
systematischen Arbeit die endolymphatischen Raume und kommt auf 
Grund seiner Untersuchungen zu 6 morphologisch verschiedenen Typen 
des endolymphatischen Organs, also jenen Teiles des Labyrinths, der 
irrtiimlicherweise als Saccus endolymphaticus bezeichnet wird. 

Die Erdkréte gehért dem letzten Typus an, bei dem dieses Organ 
alle anderen an Ausdehnung und Masse iibertrifft. 

Um das Zentralnervensystem liegen mehrere Haute, im ganzen vier, 
die durch drei ausgedehnte Lymphraume voneinander getrennt sind, 
1. der Epicalcarraum, begrenzt von der Endorhachis und dem auferen 
Durablatt. Die Endorhachis besteht aus zwei Schichten: der auBeren 
periostalen Membran und einer inneren Schicht mit elastischen Fasern. 
Zwischen Kalkorgan und auferem Durablatt liegt der Epiduralraum — 
Interduralraum. Das auBere Durablatt, welches die dorsale Begrenzung 
des Kalkorgans darstellt, ist eine zarte, stark pigmentierte Haut, das 


-innere Blatt ist bedeutend starker ausgebildet und wenig pigmentiert. 


Im Intraduralraum liegt das Kalkorgan, dessen Bau weiter unten 
besprochen wird. Zwischen innerem Durablatt und der zarten fibrésen, 
dem Riickenmarkskanal eng anliegenden Menninx secundaria liegt dann 
der Subduralraum.— Die Hiillen des Riickenmarks setzen sich in dieSchadel- 
haute fort und erfahren hier keine Verénderung ihrer Lage (Rana, 109). 


Herbert Ecke: Anste ur 


96 


Das Kalkorgan ist seiner 


PCOE 


Abb.6. Dorsale Topographie des endolymphati- 
schen Organs eines alten weiblichen Tieres. Ein- 
seitig gezeichnet. Halbschematisch. C Colu- 
mella, CO Condylus occipitalis, 177’ Membrana 
tympani, OC Os coceygis, PAA Processus as- 
cendens anterior, PAP Processus ascendens 
posterior, PCOE Pars cranialis organi endo- 
lymphatici, PO Processus obliquus,.P POE Pars 
posterior organi endolymphatici, PS Pars spi- 
nalis organi endolymphatici, P77’ Processus 
transversus intervertebralis, P7Z}]OEH Processus 
transversus organi endolymphatici. 
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.chungen 


Zwischenschicht bitdet das Kalk- 
organ, weit verzweigte Schlauche 
und Kanale driisigen Charak- 


milchweiBe Fliissigkeit sezer- 
niert. In dieser Fliissigkeit hegen 
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die Kalkkristalle. Das Kalkorgan — 


erstreckt sich vom auBersten ro- 
stalen Ende der Schadelhohle bis 
zum Os coccygis (Abb. 6). Zu 
unterscheiden sind ein cranialer 
Abschnitt: Pars cranialis organi 
endolymphatici (Grenze am hin- 
teren Teil des Lobus opticus) 
und ein weitaus grdBerer, cau- 


dalwirts gelegener Teil: Pars © 


posterior organi endolymphatici. 
Am vorderen Abschnitt sind 
folgende Fortsatze der medialen 
Partie zu erkennen: Ein breiter 
Lappen zieht sich seitlich nach 
vorn (Processus ascendens po- 
sterior), umgreift in der Mitte 
und seitlich die Hemispharen und 
wird zu ausgedehntem Processus 
ascendens anterior. Dieser biegt 
vorn nach unten um, birgt also 
in sich die Tracti olfactorii, und 
zieht sich unter diesem hinweg 
bis auf die Hohe der Lobi olfac- 
torli, so daB die nasale Partie 


der Schadelkapsel vom Kalkorgan massig ausgefiillt ist. Am Foramen 
endolymphaticum (oder hinterem Teil der Lobi optici) beginnt der 


Processus ascendens 


posterior. 


An 


ihm unterscheidet man einen 


vorderen Teil, der als diinner Processus ascendens posterior lings 
der Tela chorioidea nach seitlich unten absteigt, sich eng an die 
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diese allseitig, greift, so daB das ganze 
2 Kalkorgan um sen ist. Am Vorderrand der 
spinale Absch ‘tt der Pars posterior organi 
‘inalis, Strange ie seitlich der Tela hinziehen, 


sich dar Tinterhauptsle ‘¢ vereinigen und verjiingen, 
gleichzeit ulksackstiel zwischen Condylus und erstem 
Wirbel bildk die eigentliche Pars spinalis. Sie kann sich 


bei ausgewa tener I ez bis zum Os coccygis hinziehen. Bei alten 
Riesenweibche: jedoch tritt der au8erst feine auslaufende Endteil der 
Pars spinalis in das Os coccygis ein. Es mu darauf hingewiesen werden 
dafX die Ausdehnung des Kalkorgans von der Gréfe, und damit vom 
Alter der Tiere, abhaingt. Jiingere Kréten, die noch nicht geschlechtsreif 
sind, besitzen ein gut ausgebildetes Kalkorgan, jedoch lassen sich ver- 
schiedene Unterschiede feststellen. Erstens ist die Gesamtmasse eine 
geringere, dann ist der Mittelhirnring nicht vollkommen geschlossen, 
die Pars spinalis kann das Os coccygis héchstens erreichen, niemals 
aber hineinziehen. In den Intervertebralléchern liegen die transversalen 
Ausstiilpungen der Pars spinalis, die sog. Kalksackchen, deren Aufgabe 
und Funktion abgesehen von der mechanischen Sekretionstatigkeit trotz 
mancher Versuche und Experimente (HERTER 61) ungeklart ist. Es sind 
Aufknaéuelungen kleiner Schléuche zu verschieden grofen Haufen ver- 
einigt, ausgekleidet von einfachem kubischem Pflasterepithel mit rand- 
standigen Kernen auf lamell6sem Bindegewebe. Die Schlauche stehen 
miteinander in Verbindung (Bufo viridis, Hyla, 28). Die Kalksickchen 
liegen bei der Erdkréte lediglich in den Intervertebralléchern, ohne sich 
iiber diese hinaus auszudehnen. Nur bei sehr alten Tieren treten sie 
weiter aus und werden damit duBerlich sichtbar. Sie umhiillen die 
Spinalganglien je nach Alter nur im dorsalen Teil oder auch seitlich. 
Diese Tatsache veranlaBte LennossEeK (83), fiir die Kalksickchen den 
Namen ,,Periganglionaére Driisen“‘ vorzuschlagen, schon weil sie ge- 
meinsam mit den Ganglien in einer fibrosen Kapsel liegen. Diese laBt 
sich bei geschickter binokularer Praparation gut darstellen. Den driisigen 
Charakter hat man friih erkannt (LENHOSSEK 83). Erwahnt werden die 
Kalksaickchen bereits von Buastus (1681). Carus (25) wies als erster 
darauf hin, daB die Kristalle der Sackchen den Otoconien dhnlich sind. 
Catorrt (24) fand in Siredon Kalkmassen, die von Hass als ver- 
schmolzene endolymphatische Sacke gedeutet wurden (48, 49, 51). Die 
Arragonitnatur der Kristalle in den Kalksickchen und die der Otoconien 
wurde von Herzoc (64) festgestellt. Zwillinge und Drillinge, wie sie 
in der Natur vorkommen, sind nicht beobachtet worden. 


Saccus endolymphaticus. 


Als Saccus endolymphaticus wurde friiher die ganze Ausdehnung der 
ndolymphatischen Raume innerhalb der Schidelhéhle bezeichnet. Das 
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ist falsch. Der Saccus beginnt direkt am Foramen eadolymphaticum 


und stellt nur das erweiterte blindsackartige Ende des Dnctus dar. Mit 
dem endolymphatischen Organ, das ihm dorsal, ventral aut von innen 
her anliegt, steht er niemals in offener Verbindung. Fliissigkeits- 
austausch kann nur durch Diffusion stattfinden. Hasse (53, 8S. 794) 
sagt, daB im embryonalen Leben der endolymphatische Gang und sein 
Sack Erzeuger der endolymphatischen Fliissigkeit sind. Er ware somit 
als eine Art Driise anzusehen. Weder bei jungen noch bei alten Kréten 
habe ich Bilder gesehen, die auf Sekretion schlieBen lassen. Weiter meint 
er, daB der Sack bei erwachsenen Tieren dazu dient, aus den epicerebralen 
Raumen mittels Endosmose der Endolymphe neues Material zuzufihren. 
Das ist durchaus méglich, wenn man die starke Ausdehnung seiner 
Wandung beriicksichtigt, damit die angrenzenden Lymphbahnen der 
Hirnhaute mit in Betracht zieht. 


Ductus endolymphaticus. 


Die ersten Anlagen des Ductus endolymphaticus waren in phylo- 
genetischer und ontogenetischer Hinsicht seit langem Gegenstand aus- 
gedehnter Untersuchungen. Bevor sich das Hérblaischen vollends ab- 
schniirt, bildet sich am dorsalen Pol des Blaschens die erste Ausstiilpung 
des Kanals (35, 70). Kerrpen (69) hat darauf hingewiesen, daB die onto- 
genetischen Vorgange von den phylogenetischen zeitlich verschieden 
liegen (entgegen O. Hertwic, 63, und R. Krause, 75). Auch Cornrne (29) 
stellt fest, da der Ductus endolymphaticus keinesfalls als die Stelle 
bezeichnet werden kann, an welcher sich das Gehérblischen zuletzt 
schlieBt. Das Epithel ist zuerst hochzylindrisch, flacht sich wahrend der 
Entwicklung ab und wird allmahlich zu kubischem Epithel (117). 

Der Ductus endolymphaticus (= Aquaeductus vestibuli) wurde bei 
Rana namentlich von Hasse (48, 49, 51) genauer bearbeitet. Da in ihm 
angeblich sekretorisch tatige Zellen beobachtet wurden, so beanspruchte 
er besonderes Interesse. Er beginnt allemal und bei allen Wirbeltier- 
klassen nach der Miindungsstelle des Canalis utriculo-saccularis (in der 
Polemik mit WirrMaacK von ALEXANDER, 4, endgiiltig festgelegt), 
gehort also dem Sacculus und damit der Pars inferior an. Bei Erdkréten 
habe ich niemals Sekrete beobachten kénnen, auch keine abgestorbenen 
Epithelien im Lumen des Ductus. An seiner Austrittsstelle aus dem 
Sacculus ist er relativ weit, wie auch an der Miindung in den Saccus 
endolymphaticus. Im mittleren Teil verengt sich der Kanal, da hier die 
kubischen Pflasterepithelzellen etwas héher werden. Er ist von klarer 
Endolymphe erfiillt, ohne Kalkkristalle zu fiihren. Hasse will bei 
jungen (?) Rana Konkretionen gesehen haben (53). Er stellt sicherlich 
die Ausgleichsbahn fiir Druckverhaltnisse dar (70). Phylogenetisch geht 


er aus dem Gang hervor, der bei Selachiern das Gehérorgan mit der 
AuBenwelt verbindet (76). 
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Innervation und Sinnesendstellen. 

Die beiden Wurzeln des Nervus acusticus, die Radix ventralis und 
Radix dorsalis entspringen der Medulla oblongata (Region der Eminentia 
acustica). Die beiden Ganglien, Ganglion acusticum anterius und 

Ganglion acusticum posterius, liegen bei der Erdkréte fast in den 
-Foramina (Foramen acusticum anterius in der Cartilago prooticoocci- 
-pitales, Foramen acusticum posterius im Occipitale laterale), jedenfalls 
mehr auf der Innenseite, damit also in der Schadelhéhle. Die Ganglien- 
zellen sind bipolar. 

Die Sinnesendstellen lassen drei scharf abgegrenzte Typen unter- 
scheiden. Es sind die Cristae und die dazugehérigen Cupulae in den 
Ampullen (107 und 116), dann die drei Maculae, in ihrem histologischen 
Aufbau einander vollkommen gleich. Auf allen dreien liegen Otoconien. 
Als dritter Typus sind die beiden Papillae anzufiihren, Papilla amphi- 
biorum und Papilla basilaris. Beide sind gleich gebaut, mit gleicher 
Deckenbildung und beide mit dem Ductus perilymphaticus in Verbindung 
stehend, lediglich durch auBerst diinne Membranen von diesem getrennt. 

Die einheitliche Anlage des Nervus acusticus teilt sich recht frith und 
bildet den Ramus anterior sive ventralis und den Ramus posterior sive 
dorsalis. Ein jeder teilt sich weiter und so entstehen aus dem Ramus 
anterior zwei dicke Aste, deren einer die Macula sacculi versorgt (Ramulus 
saccularis), der andere sendet einen Ast zur Macula utriculi (Ramulus 
maculae utriculi), um sich weiter dichotom zu teilen und zu den Ampullen 
als Ramulus ampullae externae und Ramulus ampullae anterioris zu 
ziehen. Der Ramus posterior sendet je einen Ast zur Macula lagenae 
(Ramulus lagenaris) und zur Papilla amphibiorum (Ramulus papillae 
amphibiorum). Der andere starkste Teil zieht zur Ampulla posterior 
als Ramulus ampullae posterioris. 

Rertzius zeichnet in seiner Abbildung des Krotenlabyrinths das an 
die Crista herantretende Ende des Ramulus ampullae externae gegabelt, 
wie es bei den anderen beiden Ampullen wohl immer der Fall ist. Das 
stimmt fiir die Kréten nicht. Der Ramulus gabelt sich am Ampullenboden 
zu einem starken Ast, der direkt ohne sich weiter zu verzweigen am 
rostralen Cristaende ansetzt. Ganz anders aber beim aufengelegenen, 
schwiacheren Ast: dieser teilt sich erst einmal, darauf der tibrig bleibende 
Teil nochmals. So ziehen also zur Crista der horizontalen Ampulle vier 
getrennte Ramulusiste, die sich erst unmittelbar unter der Crista ver- 
einigen (Abb. 13). 

Die Feinheiten der nervésen Endigung wurden nicht genauer unter- 
sucht. 

An der Durchtrittsstelle durch die Labyrinthmembran treten die 
markscheidefreien Achsenzylinder an die Basalmembran heran, die 
zwischen Knorpelschicht und Epithel liegt. Hier bilden sie einen aus- 
gesprochenen und sehr deutlichen subepithelialen Plexus. Die freien 
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DP 


DP 


A 
RPBI 


Abb. 7. Pars basilaris. Schematischer AufriB, Grund- 
riB und Querschnitt. DP Wandung des Ductus peri- 
lymphaticus, GW Zellen des groBen Wulstes, K Knorpel, 
KW Zellen des kleinen Wulstes, 4B Membrana basi- 
laris, RPBI Recessus partis basilaris, RPB IT 
Ramulus papillae basilaris, Z Tectoria. 
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Abb. 8. Ventraler und dorsaler Sacculusteil (Tegmentum vasculosum) in ihrer natirlichen 
Lage und Form. C. ant. Canalis anterior, ©. ext. Canalis externus, Cyst. per. Cysterna 
perilymphatica, D. per. Ductus perilymphaticus, V ZI Nervus facialis, F. ac. aut. Foramen 
acusticum auterius, Gangl. VIII. Ganglion acusticum posterius, Hyp. Hypophyse, Mace. 
sacc. Macula sacculi, Musc. temp. Musculus temporalis, O. e. Organum endolymphaticum, 
Op. Operculum, Pap.amph. Papilla amphibiorum, PI. Plectrum, S.e. Saccus endo- 
lymphaticus, Sub. dur. Subduralraum, Teg. vasc. Tegmentum vasculosum, V. Nervus 
trigeminus, Utr. Utriculums, V.rh. Ventriculus rhombencephali. 


Achsenzylinder kénnen sich hier mehrfach teilen und ein sog. Netz 
bilden. Anastomosen konnte ich niemals beobachten. — Die geteilten 
Nervenfasern steigen weiter auf, dringen in das Epithel ein und bilden 
hier sowohl an den Sinneszellen als auch an den Stiitzelementen ein 
zweites Nervennetz, den Plexus intraepithelialis. Die Sinneszellen werden 
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an ihrem basalen Teil in eigenartiger Weise von den Fasern umsponnen. 
Ein ausgesprochenes Korbgeriist wurde nicht beobachtet. Desgleichen 
auch keine freien Endigungen an der Epithelgrenze (sog. Siebplexi, 
Niemack, 88; Kotmer, 72). Beste Behandlung nach LENHossEK (84) 


; Die Papilla basilaris. 


Aus den neuesten Arbeiten v. Friscus und seiner Schiiler (37, 38, 
110, 120) tber das Labyrinth der Fische wissen wir, daB diese wohl 
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Abb. 9. Lage des Ductus und Saccus endolymphaticus und ihre Beziehung zum endo- 
lymphatischen Raum und endolymphatischen Organ. Region des Hinterhirnes. VI II . Nervus 
acusticus, Duct. end. Ductus endolymphaticus, Duct. per. Ductus perilymphaticus, VII 
Nervus facialis, F.ac. post. Foramen acusticum posterius, For. end. Foramen endolym- 
‘phaticum, Yor. utr. sacc. Foramen utriculo-sacculare, Gangl. ac. post. Ganglion acusticum 
posterius, Hyp. Hypophyse, J.dur.r. Intraduralraum, Mac. sace. Macula sacculi, OF 
Organum endolymphaticus, Sub. dur. Subduralraum, V. Nervus trigeminus, Utr. Utriculus. 


imstande sind, nicht nur Tongerausche, sondern auch Tonqualitaten zu 
unterscheiden. Sie haben aber keine Einrichtung, die dem Cortischen 
Organ analog sein kénnte. Von den Amphibien ist bekannt, daB sie ein 
— wenn auch sehr einfach gebautes — Cortisches Organ und eine sog. 
Basilarmembran besitzen. Ob sie jedoch Einzelt6ne zu unterscheiden 
vermégen, bleibt einstweilen dahingestellt (BEarry, 11). — Es galt hier 
eine anatomische und histologische Untersuchung zu fiihren, erstens an 
der Pars basilaris, dann auch an der Pars papillae amphibiorum und den 
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darin enthaltenen Sinnesstellen. Letztere haben neben der gleichgebauten 
Tectoria gemeinsam die Beziehungen zum Ductus perilymphaticus 
(BuRLET, 21). Wie oben erléutert wurde, tritt der Ductus an gewissen 
Stellen an beide Labyrinthpartien heran. Hier tritt der Spindelknorpel 
stets zuriick und lediglich das indifferente Epithel bildet die sog. Basilar- 
membranen, die Grenzen der Lymphraume. Daf diese funktionell 
wichtig sind und bei der Schallperzeption beide eine ganz bestimmte 
Aufgabe haben, steht fest. Zunadchst sei die Pars basilaris beschrieben. 


Muse. temp. 
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Ree. pap. amph. 
P. bas. 
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P. fen. vest. 


Sub. dur. Sp. men. Lag. 


Abb. 10. Saceus endolymphaticus und endolymphatisches Organ. Region des kranialen 
Medullateiles. Die Membrana ‘basilaris papillae amphibiorum ist in natiirlicher Lage 
erhalten. Basilarlagenare Ausstiilpung des Sacculus. Can. ext. Canalis externus, Cyst. per. 
Cysterna perilymphatica, Duct. per. Ductus perilymphaticus, Zag. Lagena, ,, Membr. 
bas.“ Pap. amph. Membrana basilaris papillae amphibiorum, Muse. temp. Musculus tempo- 
ralis, OH Organum endolymphaticum, FP. bas. Pars basilaris, P. fen. vest. Pars fenestrae 
vestibuli, P.pap.amph. Pars papillae amphibiorum, Rec. pap. amph. Recessus papillae 
amphibiorum, SH Saccus endolymphaticus, Sin. post. Sinus posterior, Sin. swp. Sinus 
superior, Sp. men. Spatium meningeale, Sub. dur. Subduralraum, 7’. ch. Tela chorioidea. 


Da Kroéten eine weithin hérbare Stimme haben, mu’ angenommen 
werden, dafi Tone sehr wohl perzipiert werden kénnen. Der Bau dieses 
Gehororgans ist auBerordentlich interessant. 

An der gemeinsamen Sacculusausstiilpung, der basilar-lagenaren 
Tasche liegt oberhalb der bei Erdkréten relativ grofen Lagena die Pars 
basilaris mit dem sog. Knorpelrahmen der Autoren. Er ist auch bei 
makroskopischer Préparation als weiBlicher, wenig ovaler Wulst am 
Ende der Pars basilaris deutlich. Aus der Querschnittserie (nicht 
Frontalserie, 21) sieht man in Abb. 11, wie der Ductus perilymphaticus 
wohl nahe der Pars basilaris entlanglauft, aber zu ihr noch nicht in 
Beziehung tritt. Erst weiter hinten tritt er an den Knorpelrahmen 
heran (Abb. 12,14). — Um diese Verhaltnisse méglichst klar zu gestalten, 
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_ wurde nach der Modellserie ein Schema angefertigt (Abb. 7), und zwar 


in der Ansicht von seitlich oben und im Querschnitt. Die Pars basilaris 


liegt mit ihrem letzten Ende, und damit auch der Basilarmembran, 
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Abb. 11. Pars basilaris mit ungeschrumpfter Tectoria in natiirlicher Lage erhalten. Can. 

ext. Canalis externus, Can. post. Canalis posterior, Duct. per. Ductus perilymphaticus, 

T.dur.r. Intraduralraum, Muse. temp. Musculus temporalis, VIII do. Ramus octavus dor- 

salis, VIII ve. Ramus octavus ventralis, Oe Organum endolymphaticum, Op. Operculum, 

Pap. bas. Papilla basilaris, P. bas. Pars basilaris, P. fen. vest. Pars fenestrae vestibuli, 

Sin. post. Sinus posterior, Sp. men. Spatium meningeale, Sule. med. Sulcus medianus, 
T.ch. Tela chorioidea, V. Rh. Ventriculus rhombencephali. 


(letzter Abschnitt des Ductus perilymphaticus), punktiert der Spindel- 
knorpel. Als Innenbeleg das einschichtige indifferente Epithel, zunachst 
dem Knorpel entlangzichend, um dann umzuknicken, nach abwirts zu 
steigen und sich kontinuierlich an das Sinnesepithel anzuschlieBen. Diese 
freie und stets einschichtige Epithelschicht ist die sog. Basilarmembran 
im Labyrinth der Amphibien. Es muB hier ausdriicklichst betont werden, 
daB sie stets einschichtig ist, aus vollkommen indifferenten, im allgemeinen 
groBeren Epithelzellen besteht, niemals faserige Strukturen hat und 
infolge ihrer Einschichtigkeit der Basilarmembran der héheren Wirbeltiere 
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niemals gleichzusetzen ist. Der erwaihnte Knorps! 

mittleren Schema angedeutet. Die Papilla basilar: 

der Membran auf, so daf damit ein weiteres Chetek 
Basilarmembran fehlt. Die Deckenbildung, eine ech’ 

brana Corti) wird von den Zellen des groSen ~ 

ausgeschieden. Man unterscheidet in radiaire- 

eine innere und mittlere stark streifige Schicht und die ... 
Randfaserschicht. Die mittlere Zone bestent in ihrem zentralen Teil 


Sub.dur. Oe. 


Can. 00.%. 


Can. ext. 


A. post. 


Sin. post. 


Rec. p.bas. 


Sin. bas. 


Sp. men. 


Abb. 12. Spatium meningeale und seine Beziehungen zum Subduralraum und den an. 

das Gehirn umgebenden Lymphriumen. Zweigeteilter Sinus basilaris. 4A. post. An - 

posterior, Can. ext. Canalis externus, Can. post. Canalis posterior, Oe Organum, erd> 

lymphaticum, Rec. p. bas. Recessus partis basilaris, Sin. bas. Sinus basilaris, Sin. post. 

Sinus posterior, Sp. men. Spatium meningeale, Sub. dur. Subduralraum, TZ. ch. Tela 
chorioidea, V. Rh. Ventriculus rhombencephali. 


aus einer Schicht homogenen Gewebes. — Die Wulstzellen sind also in 
gewissem Sinne sekretorisch titige Elemente. Sie scheiden fadige 
Plasmastrange aus, die zunichst weich sind, sich aneinander legen und 
dann versteifen. Namentlich dem freien Raum zu (Abb. 15) lassen sie 
eine dichte wulstige Lage erkennen. So ist der Aufbau der Amphibien- 
Tectoria genau der gleiche wie bei hGhéren Wirbeltieren. Den Sinneszellen 
sitzt sie in bekannter Weise auf, so dafi die Struktur der Randfaserung 
imstande ist, die Sinneszellen zu erregen (Rillenreize, 56, Abb. 15). 
Kinstrahlungen der Sinneshaare in die Tectoria hinein kommen tiberhaupt 
nicht in Frage, obwohl man Kittsubstanzen zwischen Epithel und Rand- 
faserung noch niemals hat feststellen kénnen (57). 

Bewegungen und Schwingungen der Perilymphe kénnen an die 
Tectoria vom Sacculus her herantreten, da dieser in seinem lateralen 
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und daher Perilymphbewegungen leichter und un- 
tndolymphe tibertragen kann. Oder die Perilymphe 
uyren auf den mehr gewundenen und damit dimpfungs- 
‘yeh den Ductus perilymphaticus zuerst an die Basilar- 
‘2, Schwingungen dann auf die Endolymphe iibersetzt, 
elangen 148t. DE Burier (21) hat die peri- 

-sume, ailer Wirbeltierklassen untersucht und gefunden, 

Oe 


TEs he Can. post. 


A. e¢ cr. 
post. 


Sace. per. 


Sin. bas. 


Oe Sp.men. Membr. t. sec. 


Abb. 13. Saccus perilymphaticus, Membrana tympani secundaria und Sinus basilaris. 
Caudaler Zipfel des Spatium meningeale. A. eé cr. post. Ampulla et crista posterior, Can. 
. Canalis posterior, Membr. t. sec. Membrana tympani secundaria, Oe Organum endo- 
-haticum, Sacc. per. Saccus perilymphaticus, Sin. bas. Sinus basilaris, Sp. men. 

' Spatium meningeale, 7’. ch. Tela chorioidea, V.Rh. Ventriculus rhombencephali. 


daB bei Reptilien die Papilla basilaris der Basilarmembran bereits aufsitzt, 
welche bei héher organisierten Reptilien mehrschichtig sein kann. Somit 
wird mit Recht angenommen, dai der ganze Hérapparat der Raniden 
und Bufoniden eine Vorstufe des kompliziert gebauten Corrtischen 
Organs darstellt, dessen endgiiltige Ausbildung bereits bei den Vogeln 
angetroffen wird. 

Es ist mir gelungen, die Verhaltnisse bei Bufo im mikroskopischen 
Schnitt undeformiert zu erhalten (Abb. 8—18). 

Kuan (79) gibt ein geschrumpftes Bild der Tetoria. 

AYERS (8) sagt: ,,Die anatomische Hinheit der Schnecke ist eine 
sensorische haartragende epitheliale Zelle, die physiologische Kinheit der 
Schnecke aber ist eine Gruppe von haartragenden Zellen und Stiitz- 
zellen, bzw. ein Sinnesorgan, im Werte einem ampullaren Sinnesorgan 
gleich.“ — Damit gehért die Amphibien-Tectoria physiologisch in die 
Reihe der Cupulae terminales. 
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Die Papilla amphibiorum. 

Derrers (30) beschrieb 1862 beim Frosch einen sog. accessorischen 
Teil der Schnecke, der jahrzehntelang ein heif umstrittenes Objekt der 
beschreibenden Anatomen war. Eine chronologische Zusammenfassung 
aller Bezeichnungen dieser Sinnesstelle bringt Oxasmma (90). Weitere 
Fragen entstanden im morphologischen Aufbau, ob es eine Macula 
(Rerztus, 97), Crista quarta (der Autoren) oder Papilla sei (KUHN, 79). 


Per. Gew. 


R. pap. bas, 


P. bas. 
Epithel 


Pigment Membr. 


bas.“ 


Ree. p. bas. 


Epithel 


a 


Abb. 14. Pars basilaris mit der sog. Basilarmembran und dem Recessus partis basilaris. 

Die Membran erscheint mehrschichtig, weil der Schnitt durch den sich verjiingenden Teil 

der Pars basilaris gefiihrt wurde. Membr. bas. ,,.Membrana basilaris‘*, P. bas. Pars basilaris, 

Per. Gew. Perilymphatisches Gewebe, R. pap. bas. Ramulus papillae basilaris, Rec. p. bas. 
Recessus partis basilaris. 


Man war lange Zeit im unklaren, ob die fragliche Nervenendstelle zum 
Utriculus oder zum Sacculus gehért (nach OKasmma = Pars utriculo- 
saccularis der Amphibien). Die SARAsins fanden bei der CEYLONEsrschen 
Blindwiihle zwei sog. Maculae, eine im Utriculus und eine im Sacculus. 
Hier lag die bekannte und. bereits von ReEtzius beschriebene Macula 
neglecta. Die zweite, neuentdeckte Macula wurde Macula fundi utriculi 
benannt. DE BuRLET (20) machte diesem unhaltbaren Zustand ein Ende. 
In seiner Arbeit fiihrt er den Nachweis, da im Amphibienlabyrinth eine 
Sinnesendstelle vorhanden ist, die sonst bei keinem anderen Wirbeltier 
angetroffen wird. Er nennt sie Papilla amphibiorum. Daf es eine 
Papilla und keinesfalls eine Crista oder Macula ist, wurde entgegen 
BENJAMINS (13) neuerdings von DE BuRLET wieder festgestellt (20). Die 
Pars papillae amphibiorum (also Pars neglecta der alteren Autoren) 
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nimmt ihren Anfang am Foramen utriculo-sacculare, der dorsale Teil 
gehért dem Utriculus, der ventrale stets dem Sacculus an. Damit ist 
gesagt, daB die Papilla amphibiorum niemals statische Funktion haben 
kann (entgegen Asai, 6, S. 383), zumal das Sinnesepithel nach unten 
gerichtet ist (Abb. 8). 
Die Zellen des indifferenten Utriculusepithels (Plattenepithel mit weit 
auseinander liegenden Kernen) ziehen bis zum Foramen_ utriculo- 
sacculare, werden dort hoher und schmaler, die Kerne liegen annahernd 


Per. Gew. 


Gr. Wulst —3e 


Sinnesep. 


AD OAT 


Abb. 15. Fast vollstandig erhaltene Tectoria im sog. Knorpelrahmen der Pars basilaris. 
Ind. Ep. Indifferentes Epithel, Kn.r. Knorpelrahmen, Membr. tect. Membrana tectoria, 
Per. Gew. Perilymphatisches Gewebe, R/. Rabfaserung, Sinnesep. Sinnesepithel. 


in der Mitte der Zellen. Beide haben groBe rundliche Kerne im Gegensatz 
zum Plattenepithel mit flachen Kernen. An der Innenwand hért das 
Sinnesepithel ohne Ubergangszellen plotzlich auf. In dorsoventraler 
Ansicht ist die Papilla fast quadratisch, gegen die Medianebene ein wenig 
schief gestellt (Abb. 3). Im Innern des Knorpels ziehen die Nervenfasern 
in breiten Biindeln bis zum zentralen Teil, biegen fast rechtwinklig um 
und steigen in die Tiefe. An der Basalmembran verlieren sie ihre Mark- 
scheiden, die freien Achsenzylinder bilden einen subepithelialen und einen 
- selten mehrschichtigen intraepithelialen Nervenplexus in siebartiger Aus- 
bildung. Echte Anastomosen sind nicht beobachtet worden, desgleichen 
wurden niemals freie Nervenendigungen gesehen, auch nicht direkt unter 
der Deckenbildung. Diese hat in anatomischer Hinsicht allemal den 
Charakter einer Tectoria. Asar (6, S. 380), der in seiner auBerst lang- 
atmigen Arbeit nur Kaulquappen von Bufo vulgaris untersucht, hat 
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Unrecht, wenn er behauptet, daB die Deckenbildung eine Cupula sei 
und niemals eine Tectoria. Bei Kaulquappen mag die Deckenbildung 
den Anschein einer echten Cupula schon haben. Bei ausgewachsenen 
Tieren kann jedoch davon nicht die Rede sein, sie ist stets eine echte 
Membrana tectoria. Abgeschieden wird sie von den Wulstzellen, die dem 
Sinnesepithel gegeniiber am Boden der Pars papillae amphibiorum liegen. 
Vollkommen unverstandlich ist aber, wieso ASAT behaupten kann, die 
langen Hérhaare der Nervenendstelle zeigen bis zum Dach (!), d. h. zur 
Oberwand der Pars neglecta empor. Vielleicht kann man dieses mit 
Asats Abbildungen in Zusammenhang bringen, stehen sie doch samt 
und sonders auf dem Kopf, d.h. die Papilla liegt der Knorpelwand auf. 
Auch scheint Asat Cupulae und Tectoriae niemals einer genauen Unter- 
suchung unterzogen zu haben }. 

Fiir die vermutliche akustische Funktion der Papilla amphibiorum 
ist ihre Beziehung zum Ductus perilymphaticus in Betracht zu ziehen. 
Sie ragt mittels ihrer sog. Tympanalarea (HARRISON, 46) weit in den 
Ductus hinein. Die Basilarmembran ist bei ausgewachsenen Tieren 
immer einschichtig, bei jiingeren kann sie mehrschichtig sein, je nach 
dem Alter der Kaulquappen. Auf alle Falle ist sie deutlich. Auch diese 
wichtige Tatsache hat Asar nicht gesehen und schlieBt daher freiweg, 
die Nervenendstelle hat statische Funktion. — Die histologischen Studien 
am hautigen Labyrinth der Kaulquappe, der Erdkréte von Asat sind 
abzulehnen. Dergleichen Untersuchungen sollten nur am ausgewachsenen 
Tier vorgenommen werden, die SchluBfolgerungen in anatomischer und 
physiologischer Hinsicht wohl gestatten. 


Zusammenfassung. 

1. Es ist gelungen, geeignete Fixierungsmittel und Einbettungs- 
verfahren zu ermitteln, die bei peinlichster Handhabung es gestatten, 
das membrandse Labyrinth und alle angrenzenden Teile bestens zu 
erhalten. 

2. Die Columella ist bei ausgewachsenen Kréten der Anuren-Columella 
fast gleich. Kin Processus ascendens plectri fehlt. 

3. Die Paukenhdhle der Kréten ist bei eben verwandelten Tieren 
noch nicht angelegt. Sie bildet sich erst im Laufe des Gré8enwachstums. 

4. Die Gehérkapsel ist bei jungen Tieren rein knorpelig. Ver- 
knécherungen treten friih auf, kénnen bis ins Alter hinein weitere 
Knorpelpartien ergreifen. 


* Daf die Hérhaare diese immense Liinge haben und die gegeniiberliegende 
Wand der Pars papillae amphibiorum erreichen, ist ohne jede Diskussion abzulehnen. 
Was Asat hier gesehen haben mag, sind die fibrillaren Strukturen der Tectoria. 
Wie diese zu den Sinneszellen in Beziehung tritt, ist bekannt. Abbildungen wie 
6, 7, 9, 11 oben, 6, Tafel XX XI, gehéren in das Reich der Phantasie. Praparat VIL 
ist keineswegs gelungen, es stellt eine vollkommen deformierte Tectoria dar. 
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5. Die Bezeichnung ,,haiutiges“ Labyrinth ist nicht ganz zutreffend. 
Da das Labyrinth (im engsten Sinne) aus Knorpel und Epithel besteht, 
wird die Bezeichnung ,,membranéses‘‘ Labyrinth vorgeschlagen. 

6. Die nach Ansicht alterer Autoren zur Bildung von Endolymphe 
und Perilymphe notwendigen sekretorisch tatigen Zellen sind niemals 
 eindeutig nachzuweisen gewesen. Anatomische Befunde machen Diffusion 
von Flissigkeiten aus benachbarten Lymphraiumen — Gehirn und Sinus 
basilaris — wahrscheinlich. 

7. Die Reiserbesenzellen dienen zur Absonderung von i cae eh 
als den Kristallisationsschichten fiir Otoconien. 

8. Die von DEmpsTER eingefiihrte Trennung von aidelpaipiatizshen 
Raum und endolymphatischem Organ ist anatomisch und physiologisch 
begriindet. Die Auskleidung der beiden Raume ist histologisch . voll- 
kommen verschieden. 

9. Die horizontalen Fortsaitze des endolymphatischen Organs (Kalk- 
sackchen) erstrecken sich bei Kréten nicht tiber die Region der Inter- 
vertebrallécher hinaus. Nur bei sehr alten und groBen Tieren kann man 
sie von auBen an der Wirbelsdule liegen sehen. 

10. Der Saccus endolymphaticus ist das blindsackartige erweiterte 
Ende des Ductus endolymphaticus, liegt in der Schidelhohle am Foramen 
endolymphaticum. Er enthalt niemals Kalkkristalle. 

11. Der perilymphatische Raum ist sehr ausgedehnt. Er besteht aus 
Flissigkeitsraumen und dem perilymphatischen Gewebe mit eingelagerten 
Pigmentmassen. 

12. Der Ductus perilymphaticus steigt bei Kréten bis an das Dach 
des Utriculus hinauf, im Gegensatz zu Rana, wo er das Utriculusdach 
niemals erreicht. Er tritt an die Papilla amphibiorum und Papilla 
basilaris heran. 

13. Der Knorpel tritt am lateralen Sacculusteil zuriick, desgleichen 
an den sog. Basilarmembranen der Pars basilaris und Pars papillae 
amphibiorum, damit Endolymphbewegungen moglichst ungedampft an 
die entsprechenden Sinnesstellen gelangen kénnen. Ob dieses direkt 
durch den Sacculus geschieht oder auf Umwegen durch den Ductus 
perilymphaticus, ist noch zu entscheiden. 

14. Bezeichnungen wie Pars basilaris und Pars papillae amphibiorum 
beziehen sich stets auf das perilymphatische Kaumsystem. 

15. Die Ganglien des Ramus anterior und Ramus posterior liegen nicht 
direkt in den entsprechenden Foramina, sondern mehr in der Schadelkapsel. 

16. Die Sinnesendstellen sind wie bei Rana nach anatomischen 
Gesichtspunkten in drei Gruppen zu ordnen. In physiologischer Hinsicht 
trifft diese Einteilung nicht zu. 

17. Die freien Achsenzylinder bilden subepitheliale und intraepi- 
theliale netzartige Nervenplexi. Anastomosen sind nicht beobachtet 
worden. 


110 Herbert Ecke: Anatomische und histologische Untersuchungen 


18. Die Tectoria ist physiologisch einer Cupula terminalis gleich. Sie 
wird von den Wulstzellen fadig abgeschieden. 

19. Die Papilla basilaris stellt das primitivste Corrische Organ dar. 

20. Die Pars papillae amphibiorum ist der Pars basilaris in jeder 
Hinsicht ahnlich gebaut. 

21. Die Basilarmembranen der beiden Papillen werden aus ein- 
schichtigem und vollkommen indifferentem Epithel gebildet. Sie ent- 
sprechen den Membranen der héheren Wirbeltiere in keiner Weise. Ihre 
Funktion ist noch nicht geklart. 

22. Auf Grund anatomischer und histologischer Befunde kann mit 
groBer Wahrscheinlichkeit angenommen werden, da8 beide Papillen fiir 
akustische Labyrinthfunktionen in Frage kommen. 

23. Untersuchungen an Labyrinthen sollen nie an Kaulquappen allein 
gemacht werden, da die einzelnen Labyrinthabschnitte niemals voll- 
standig ausgebildet sind (entgegen 6. Diese Arbeit muB abgelehnt werden). 
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I. Hinleitung. 
Wahrend der Untersuchung der Normalentwicklang des Bienencies 
lenkt nichts so oft und so stark die Au‘imerksamkeit auf sich als die 
Beobachtung, daB jede einzelne Phase des Entyrldungsgeschehens von 
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einer Stelle des Eies ihren Ausgang nimmt. Dieser Ausgangspunkt 
scheint fiir alle Phasen der gleiche zu sein und liegt im Gebiet des 
groBten Hidurchmessers, etwa 1/,—1/, der Eilange vom vorderen Pol 
-entfernt. 

Diese besondere Entwicklungsform ist mit Klarheit bisher nur von 
SEIDEL (1924) fiir Pyrrhocoris vermerkt worden. Er beschreibt diesen 
_,,besonderen Differenzierungsmodus‘, der bei der Keimblatterbildung, 

Sonderung der Organsysteme und histologischen Differenzierung ,,einer 
Welle gleich, von einem Punkt des Embryo aus in alle anderen Regionen 
fortschreitet“‘ und findet das ,,Differenzierungszentrum“ in der Gegend 
des Thorax des prospektiven Embryo. Die gleiche Feststellung trifft 
SEIDEL (1929) fiir Platycnemis. Sent (1931) konnte dieselbe Erscheinung 
bei EHphestia beobachten. Im iibrigen begegnet man in der Literatur 
nur sparlichen Hinweisen, wobei fiir die Insekten fast allgemein eine 
_Entwicklungsrichtung von vorn nach hinten angegeben wird. 


Hinzu kommt im Ei der Biene eine weitere wesentliche Beobachtung: 
Neben der gradweisen zeitlichen Abstufung des Differenzierungsvorganges 
ist eine quantitativ abgestufte Ausbildung bestimmter morphologischer 
Bestandteile des Eibaues vorhanden, und zwar liegt auch fiir sie das 
Maximum immer an ein und derselben Stelle. In der bisherigen Insekten- 
literatur ist diese Erscheinung nicht beriihrt worden, wahrend die quanti- 
tative Verschiedenheit der Ventral- und Dorsalseite schon mehrfach 
Gegenstand der Untersuchung war. 

All diese Erscheinungen gewannen in dem Augenblick eine groBere 
Bedeutung, als es sich herausstellte, daB die beiden ausgezeichneten Stellen 
des Kies, diejenige mit friihzeitiger Entwicklung und diejenige mit 
quantitativer Uberlegenheit der Strukturteile, zusammenfielen. Der 
Nachweis, da8 fiir die einzelnen Elemente der Struktur und ebenso 
fiir die einzelnen Phasen des Formbildungsgeschehens die Differenzierung 
den gleichen Richtungssinn aufweist und dem gleichen Ort eine besondere 
Auszeichnung verleiht, ist die Aufgabe dieser Arbeit. Zugleich soll aber 
versucht werden, eine Schilderung der Normalentwicklung zu geben, 
bei der die Zusammmenhange zwischen Eibau und Entwicklung in den 

Vordergrund treten. 

Das Problem, das damit gestellt wird, ist das Problem der Differen- 

zlerung. Oe 


Differenzierung ist ein vielbenutzter Ausdruck und wird dabei oft gleich Hnt- 
wicklung gesetzt, wobei an Vorgang und Ergebnis gedacht ist. Seiner engeren 
-sprachlichen Bedeutung wird er besonders da gerecht, wo er die Ausbildung oder 
Sonderung unterschiedlicher Teile bezeichnet, z. B. wenn im Rahmen der Insekten- 
entwicklung in einem gleichmaB8igen Blastoderm sich die Keimanlage oder das 
uatere Blatt ,,differenziert‘‘ oder die Organanlagen sich ,,differenzieren“. Seine 
besondere Bedeutung jedoch’ gewann ‘der Begriff erst in der Gegeniiberstellung 
zx dem der Determinicruny.. tn-de?,ii!teren Literatur fanden die Ausdriicke Diffe- 
renzierung und Determiniscyng:oft Verwendung fiir ein und denselben Vorgang. 

* 


ad 
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Eine scharfe Trennung fordert von Usiscu (1923). SEIDEL nennt Determinierung 
,den Vorgang der Bestimmung der Keimbereiche fir ihre Aufgaben' und Diffe- 
renzierung ,,den Vorgang der Ausgestaltung der determinierten Bezirke . Legen 
wir mehr als auf die Scheidung der Begriffe Wert darauf, den positiven Ausdrucks- 
inhalt des Wortes Differenzierung klar herauszulegen, so miissen wir feststellen: 
Der Begriff faBt in sich den Vorgang des unterschiedlich Werdens und sein Er- 
gebnis das unterschiedlich Sein. Differenzierung ist sichtbare Unterschiedsgestaltwng. 

Diese Definition ist die hier notwendige allgemeinste, denn sie schlieBt in 
sich die sprachlich gebundene Bedeutung als Vorgang und Ergebnis, weiter die 
historisch gewordene und schlieBlich die durch neue Fragestellung bedingte. Ein 
Differenzierungszentrum ist dann der Ort, an dem sichtbare Unterschiedsgestaltung 
als Vorgang zeitlicher Aufeinanderfolge beginnt, als Zustand gradueller Abstufung 
ein Maximum aufweist. Wenn SEE (1931) die Bezeichnung Differenzierungs- 
zentrum fiir ein Organisationszentrum bei Platycnemis beibehalt, so will das sagen, 
da (fiir den Vorgang des unterschiedlich Werdens) ein wenig vom Begriff ,, Deter- 
minierung‘‘ zu ihm heriibergenommen wird. Eine Vermischung kann dadurch 
vermieden werden, da8 man Determinierung den einzelnen Keimesteil, Differenzierung 
das Verhdltnis mehrerer zueinander betreffen laBt. Unter diesem Gesichtspunkt 
ergibt sich fiir das Differenzierungszentrum neben der strukturellen und zeitlichen 
eine causale Fassung: Es ist ein Zentrum, das unterschiedlich macht. Uber diese 
letztere Bedeutung werden erst die Experimente einer gleichzeitig erscheinenden 
Arbeit Auskunft geben kénnen. 

Zur Methode der Untersuchung am Bienenei kann zunachst ganz allgemein 
gesagt werden, da méglichst alle strukturellen und zeitlichen Differenzierungen als 
Funktion der Hiachse erfaBt werden sollen. Fiir diese Messungen ist das Bienenei 
deshalb so besonders geeignet, weil Lage und GréBe des Embryo von vornherein 
im Hi genau fixiert sind und Rollungsbewegungen fehlen. 

MarsHat und DERNEHL (1906) sind in gewisser Weise zu einer ahnlichen Frage- 
stellung, allerdings nur fiir einen einzigen Vorgang, gekommen, als sie in ihrer 
Arbeit tiber Polistes eine Zusammenstellung der Orte gaben, an denen die Furchungs- 
kerne in den Eiern verschiedener Insekten zuerst die Oberflache erreichen. Wenn 
sie keine Gesetzmafigkeit finden konnten, so lag dies an der Art ihrer Fragestellung, 
deren querschnitthafte Betrachtungsweise wichtige Faktoren wie z. B. die Form 
des Kies, Gré8e und Anordnung der Keimanlage ganz auBer acht lie’. Hier hin- 
gegen wird das Hi einer Art als Ganzes betrachtet und erst nachtraglich ein Ver- 
gleich mit Gesamtbildern anderer Insektenarten vorgenommen. 


Bei der Untersuchung erwies es sich als praktisch, die vielen Einzel- 
heiten unter bestimmte ordnende und zusammenfassende Gesichtspunkte 
einzugliedern, bei denen, vom allgemeinen zum besonderen fortschreitend, 
auch die chronologische Reihenfolge eingehalten werden kann. 

Von den strukturellen Verschiedenheiten lat sich ein Teil unter dem 
Namen Primitivstruktur zusammenfassen. Damit sind die den morpho- 
logischen Bau des frischabgelegten Eies darstellenden Elemente gemeint, 
deren Anordnung seine Richtungsorganisation ausmachen: Gestalt des 
Kies, Lage des Richtungsplasmas und des weiblichen Vorkernes, Ort der 
Kopulation, Verschiedenheiten in der Starke des Keimhautblastems und 
die Verteilung von Plasma und Dotter im Eiinneren. 

Die in der ersten Periode stattfindenden Umbildungen lassen standig 
eine abgeleitete Struktur entstehen, die durch Angaben iiber GréBe der 
Plasmah6fe und Stirke des Blastoderms, iiber die Dichte der Furchungs- 
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_kerne und Blastodermzellen und schlieBlich tiber die Starke des inneren 
_ Keimhautblastems in den verschiedenen Eigebieten einer quantitativen 
Beschreibung zuganglich ist. 


Die Verbindung zu den zeitlichen Differenzierungserscheinungen 
ergibt sich aus der Betrachtung der allgemeinen Formbildungsprozesse wie 
Verteilung und Vermehrung der Furchungskerne, deren Beziehung zur 
Histruktur kurz diskutiert werden soll. 


Zeitliche Unterschiede sind dann fiir die Organbildungsvorginge fest- 


_zustellen. Zuerst solche, die noch auf der ganzen Hilange stattfinden, also: 


Einsenkung des unteren Blattes, die segmentalen Organbildungen der 
Segmente, der Anhange und der Tracheen. SchlieBlich erlauben noch 


_ Organe, deren Bildung von zwei Zentren aus vor sich geht, wie das 


Amnion, der Mitteldarm und die sich entsprechenden ektodermalen 
Darmteile (Stomodaeum und Proktodaeum) ein Urteil tiber die Differen- 


 zierungsrichtung. 


Es darf nicht von vornherein angenommen werden, daB die fiir bestimmte 
Strukturen und Organe gefundenen GesetzmaBigkeiten tatsichlich auch in allen 


 Teilen des Organismus aufgedeckt werden kénnen. Hzrp=R (1889) hat den Begriff 


der morphologischen Dignitét emes Organs geschaffen und damit gemeint, daB 


_ Gré8e und Wert eines Organes einen gewissen Hinflu8 auf die Zeit seines Erscheinens 


haben kénnen. Tatsachlich scheint sich eine derartige Beziehung in bestimmten 
Fallen aufweisen zu lassen. Wie weit sie die urspriinglichen GesetzmaBigkeiten 
wirklich sekundar stért oder ganz verdeckt, kann nur in dem besonderen EKinzelfall 
diskutiert werden. 


Nach exakter Bestatigung all dieser Beobachtungen lieB sich fiir 
das Bienenei ein morphologisch ausgepragtes Differenzierungszentrum kon- 
statieren, das sich im strukturellen Bau durch graduelle Abstufungen, im 
Entwicklungsverlauf durch zeitliche Aufeinanderfolge innerhalb der Ki- 
gebiete offenbart. 

Durch anschlieBende Zusammenstellung von allen irgendwie ver- 
wertbaren Angaben in der Literatur wurde weiterhin versucht, die 
Allgemeingiiltigkeit der getroffenen Feststellung zum mindesten auf 
morphologischem Gebiet auch bei den iibrigen Insekten wahrscheinlich 
za machen, und iiberdies wurde in einer gleichzeitig erscheinenden Arbeit 
(ScHNETTER 1934) die Frage nach dem physiologischen Wert dieses 
Zentrums einer experimentellen Analyse unterzogen. 

Aus Griinden, die bei Behandlung der Methode naher ausgefiihrt 
werden (S. 121), ist es nicht méglich, an einem einzigen Ei von einer 


_groBeren Anzahl oder gar allen Differenzierungserscheinungen Messungen 


vorzunehmen. Die Genauigkeit der Ergebnisse, die an verschiedenen 
Eiern erhalten werden, erhairtet aus der Stetigkeit der Werte. 

Eine weitere Fehlerquelle liegt in den zwar nur geringen GréBen- 
verdinderungen und Verschiebungen des Keimes. AusgleichsmaBnahmen 
werden an Ort und Stelle besprochen. 
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Da die Fier ungleich groB sind, werden alle Messungen, die zur Fest- 
legung der Richtungsorganisation und des Differenzierungszentrums 
auf der Eilangsachse (Abscisse) dienen, zur besseren Vergleichsméglichkeit 
auf eine Eilange von 100 Teilstrichen umgerechnet (,,Prozentteilstrich). 
Im iibrigen ist 1 Teilstrich immer gleich 15 yp. Fir die Messungen 
der Strukturteile (Ordinate) wurden kleinere Mafstabe gewahlt, die 
jeweils angegeben sind. 

Das Ei der Honigbiene ist schon mehrfach Gegenstand der Untersuchung 
gewesen. Seine Entwicklung wurde von Butrscutt (1870), Kowatzevsky (1871), 
Grassi (1884) und Netson (1915) beschrieben. Die drei ersten Autoren konnten 
infolge der Unzulanglichkeit ihrer Untersuchungstechnik kein vollstandig klares 
Bild geben. Die Netsonsche Arbeit ist sehr ausfithrlich und behandelt vor allem 
die spiteren Stadien, wobei der histologische Bau besonders beriicksichtigt wird. 
Mit einzelnen Problemen beschaftigen sich die Arbeiten von BLocHMANN (1889) 
(Richtungskérperbildung), PETRUNKEWITSCH (1901 und 1903) (Schicksal der Rich- 
tungskérper), DrcKEL (1903) (Entodermfragen) und NacuTsHErm (1913) (Richtungs- 
kérperbildung im Drohnenei). Die letztere enthalt ee genaue Darstellung der 
Hireifung. 

Die Anregung zur Untersuchung des Bieneneies ging von Hern 
Prof, SEIDEL aus. 


Il. Material und Methode. 


Die notwendige Voraussetzung fiir diese Arbeit, jederzeit eine geniigend groBe 
Anzahl Eier mit genauer Altersbestimmung zur Verfiigung zu haben, stellt an die 
praktische Imkertiatigkeit spezielle Anforderungen, tiber die zuerst berichtet 
werden soll. 

In dem bekannten Beobachtungsstock nach von FriscH (1923) 1aBt sich zwar 
die Kénigin beim Bestiften der Zellen gut beobachten, jedoch ist es nur schwer 
méglich, die Kier bei der Ablage individuell zu zeichnen und sie vor allem bequem 
und ohne groBe Stérung fiir das Volk dem Stock zu entnehmen. Die Waben wurden 
deshalb stark verkleinert und beweglich aufgehangt. In seiner neuen Form besteht 
der Stock (Abb. 1—4) aus einem Holzrahmen (96 < 82cm) von geruchlosem 
Lindenholz. Vier senkrechte und zwei waagerechte Trennungsleisten (7rL) teilen 
ihn in 15 Wabenraume, die miteinander in Verbindung stehen. Abb. 2 gibt einen 
GrundriB8, Abb. 3 einen senkrechten Schnitt mitten durch einen Wabenraum, 
Abb. 4 einen solchen auf der Héhe senkrechter Trennungsleisten. Die Waben- 
raume sind durch Doppelfenster (DF) nach auBen abgeschlossen. Diese Fenster, 
schmale Holzrahmen, auf denen beiderseits je eine Glasscheibe aufgeklebt wird, 
passen genau in einen Falz der Wabenraumwinde (F') und werden durch Vorreiber 
(Vr) festgehalten. Sie kénnen mit Hilfe von Lederriemchen leicht herausgenommen 
werden. Die Wabenriahmchen hangen mit abnehmbaren Tragestreifen! in Nuten 
des auBeren Rahmens und der senkrechten Trennungsleisten. Die Zwischenraume 
der tibereinander hingenden Waben betragen nur 10mm, damit ein Verkitten 
bei geringerem Abstand oder ein Bauen von Zellen bei gréBerem vermieden wird. 
Aus demselben Grunde diirfen die Verbindungsspalten zwischen den Wabenraumen 
nicht zu weit sein (V Sp), obwohl es in diesem Falle besser ist, den Zellenbau mit 
in Kauf zu nehmen, als durch zu viel Holz das Volk noch mehr auseinanderzureiBen. 
Die Wabenrihmchen haben ein Ma& von 20,5 x 12,5 x 2,5cm. Das Holz ist 
6 mm stark. Die gesamte Wabenflache betragt (15 <x 2 x 20,5 em x 12,5 cm) etwa 
8 x 10° qcem, entspricht also einem Drittel der Wabenflache eines normalen 
Bienenstockes, z. B. der ,,Gerstungbeute‘‘? mit 25 x 103 qem und faBt deshalb 
auch nur kleine bis mittlere Vélker. Da der Abstand der inneren Glasscheiben 


* Bezugsquelle: Deutsche Bienenzucht-Zentrale B. Gerstung, OBmannstedt i. Th. © 
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40—45 mm betragt und die Rahmchentiefe 25 mm, bleibt den Bienen theore- 
tisch ein Bewegungsraum von 7,5—10mm zwischen Wabe und Glasscheibe. Er 
ist allerdings praktisch fast stets groBer, denn die Waben, zum mindesten die 
Brutwaben, fiillen die Rahmchentiefe nicht ganz aus. Dieser Bewegungsraum mag 


ou gering erscheinen, aber ein gréBerer 14Bt zu dichte Besetzung der Zellen mit 


Bienen zu und erschwert dadurch eine sichere Beobachtung der EHiablage. Zwei 
abnehmbare Schutzdeckel mit Watteeinlage geben dem Stock den notwendigen 
Warmeschutz (Sch). Der ganze 
_ Stock steht auf einem beweglichen 
schmalen Tisch (7). An einer 
Schmalseite fiihrt ein kleines Flug- 
loch in einen Laufgang (LG) von 
50 x 50 mm lichter Weite, dessen 
Boden und Seiten aus Holz be- 
stehen. Die Decke wird durch 
Glasscheiben gebildet, die in 
zwei Nuten liegen und sich ver- 
schieben lassen, um im Bedarfs- 
fall Bienen in den Laufgang 
kehren zu kénnen. Das Flugloch 
ist fir den Transport des Stockes 
durch einen Schieber verschlieB- 
bar. Der Laufgang fiihrt etwas 
geneigt, um das Hineinlaufen von 
Regenwasser zu verhiiten, zum 
Fenster des Arbeitsraumes und 
6ffnet sich in einem Anflugs- 
trichter. 

Das Einsetzen eines Volkes 
(Schwarmes) in einen solchen 
Beobachtungsstock geschieht am 
leichtesten und schnellsten auf 
folgende Weise: Der Stock wird 
im Freien auf einen Tisch aufge- Abb. 1. pc alegs a see ame oe 
etelt, der Schutzdeckel einer DP Doppeltenster, RW Roortinatenvabe, ZG Laut 
Seite gedffnet und samtliche 7p Tisch, 7rL Trennungsleisten, Vr Vorreiber, WR 
Fenster bisauf einesder untersten Wabenraum, WH Watteeinlage. Der von Friscusche 
Reihe verhangt. Die Offnung Beobachtungsstock enthalt 6 groBe Waben, die nur 


: q db foe in vertikaler Richtung durch eine Leiste getrennt 
dieses einen wir ES UL ene sind, in horizontaler dagegen direkt aufeinander 


2—3 em hohen Spalt mit Papier liegen. 

verschlossen und der Schwarm 

in unmittelbare Nahe gebracht. Einige vor diesen Spalt geschépfte Bienen werden 
durch Dunkelheit und Wachsgeruch zur Einwanderung veranlaft und so der Kinzug 
des gesamten Schwarmes angeregt, der in der Folge meist sehr schnell vonstatten 
geht. Damit man die Kénigin spater leichter auffindet, wird sie auf dem Thorax 
gezeichnet (von Friscu 1923). Die Fiitterung des Volkes kann im Laufgang oder 
durch ein Loch im oberen Rahmen erfolgen. 

Es ist selbstverstandlich, daB ein solcher Bienenstock weitgehend die natiirliche 
Lebenstatigkeit eines Volkes erschwert. Starke Volksentwicklung, regelmaBiges 
Erbauen von Drohnenzellen, Ansatz von Weiselzellen und Schwarmversuche 
zeigen jedoch, daB selbst unter diesen Umstanden der normale Triebablauf nicht 
ganz gestért ist. Der groBe Energieverbrauch zur Herstellung der notwendigen 
Stockwiirme, die dauernden Stérungen und die sténdige Wegnahme abgelegter 
Fier schwichen den Stock natiirlich stark. Es ist deshalb notwendig, normale 
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Erganzungsstécke zu unterhalten, um jederzeit durch Zusatz von schliipfender Brut, 


von Pollen- und Honigwaben die Lebenskraft des Stockes zu stairken. In Er-_ 


mangelung eines so kleinen Rahmchenmafes in der praktischen Imkerei hatte das 
zu zerstorendem Zerschneiden von Waben fiihren miissen. Nun lassen sich durch 
Zusammensetzen mehrerer solcher Beobachtungsrahmchen mittels U-férmiger Draht- 
klammern (Rahmchenvereinigungsklammern ') zwei der gebrauchlichsten Rahmchen- 
mae herstellen: Aus 4 von ihnen (je 2 iiber- und nebeneinander) 
entsteht ein Ganzrahmchen, das in eine Thiiringer oder Gerstung- 
Stiinderbeute bequem eingehingt werden kann. Setzt man 3 neben- 
einander, so 1laBt sich damit die 
ZANDER-Lagerbeute benutzen. In 
beiden Fallen hat man die Méglich- 
keit, jederzeit Waben gewiinschten 
Inhaltes einem starken Volke zu 
entnehmen. AuBerdem kann in 
diesen Bienenstécken die Uber- 
winterung der Beobachtungsvélkchen 
vorgenommen werden 7. Sie werd? 
zu diesem Zwecke zu mehreren «.. 
einen Stock hinter bzw. neben el. 
starkes Volk umgehangt, um ihnen 
die notwendige Warme zu gewahr- 
leisten. Das Umsetzen im Frihjahr 
erfolgt je nach der Witterung im 
April oder Anfang Mai. Die Ein- 
winterung geschieht am besten An- 
fang September, nachdem die Ver- 
suchsvélkchen ihren Wintervorrat 
bereits eingeholt haben. Nachtrag- 
liche Fiitterung ist durch Futter- 
lécher in der Decke des Uberwinte- 
rungsstockes méglich. Die Uber- 
winterung eines Volkes in einem 
Beobachtungsstocke wurde trotz der 
damit verbundenen Schwachung 
are. Pee: we stets vorgenommen, um moglichst 
Abb. 2—4. 2 Grundri&B, 3 senkrechter Schnitt bald im Jahre Eier zu erhalten. 


durch einen Wabenraum (Linie 4B in Abb. 1), Durch frithzeitige Fiitterung und 
4 senkrechter Schnitt durch eine Trennungsleiste durch Verstirken mit schliipfender 


(Linie CD). 4/,, nat. GréBe. F Falz, Rm Raihm- Brut aus den Er anzunesstocken 
chen, VSp Verbindungsspalt, WW” Wabe. Die brinet man das V 7 h oF in di 
iibrigen Bezeichnungen wie in Abb. 1. = pyeriaeces ts 


Héhe und kann Ende April, Anfang 
Mai regelmaifig Kier entnehmen. Man erhalt also eine etwa 4 Monate lange 
Arbeitsméglichkeit (Mai bis September). Im Notfall kann man durch Reiz- 
fiitterung und unter Opferung eines Volkes oder durch Neuanschaffung von Liine- 
burger Heidebienen, die als nackte Schwairme verschickt werden, die Unter- 
suchungszeit auch noch bis Anfang Oktober ausdehnen. 
Durch besonders starke Legetatigkeit zeichnen sich junge Nachschwarm- 
k6niginnen aus, die zur Schwarmzeit zusammen mit einem kleinen Volk leicht 


1 Bezugsquelle s. oben. 


* Fiir solche Zwecke sind Beutenformen erforderlich, die vom Imker fiir K6niginnen- 


zucht benutzt werden und zur Unterbringung mehrerer kleiner Volker hinter- 
bzw. nebeneinander dienen. 


FF cee ete 
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zu beschaffen sind. Solche Vélker kénnen eine Zeitlang den Hibedarf fiir die Unter- 
suchungen reichlich decken. Spater werden sie nach Abfangen der Konigin einem 
anderen Volke zur Verstérkung beigegeben. 

Zur Gewinnung zeitbestimmter Hier werden nur Waben benutzt, die von den 
Bienen aus Mittelwinden frisch ausgezogen sind. Wegen ihres he len, gelben Wachses 
gestatten sie eine leichtere Beobachtung der Kénigin beim Legen als die oftmals 
bebriiteten dunklen Waben, bei denen das hartgewordene Wachs und die Puppen- 
-hauschen der geschliipften Bienen ein leichtes Herausnehmen der Hier hindern. 
Eine solche Wabe hangt man méglichst mitten in das Brutnest, das meistens halbkreis- 
bis kreisférmig angelegt wird, wobei der ganze Stock gewissermafen eine grobe 
Wabe darstellt. Der Kénigin werden nur eine oder zwei schon mit Brut besetzte 
Waben aufer der eingehangten zur Verfiigung gestellt, indem man sie durch Absperr- 
gitter (Absp.G) von den tibrigen trennt. Die Bienen ,,bereiten sie sofort vor‘, 
und nach kurzer Zeit, meist nach 2—3 Stunden, wenigstens in den beiden Monaten 
Mai und Juni, beginnt die Kénigin mit der Eiablage, die wahrend aller Tages- 
zeiten beobachtet wird. Jedoch scheinen die Stunden von 0—6 Uhr morgens be- 
vorzugt zu sein. Da durch Erschiitterung bei der “nifernung der Schutzdeckel 

ganze Volk erregt wird, ist es zweckmaBiger, zu “coiten erwiimschter Hiablage 


ime Wolldecken vor die Doppelfenster als War.) tiv hingen; die man. 
sizeln nach Bedarf fortnehmen kann. Sobald di \. ' Zelle bestiftet, © 
wird deren Lage innerhalb der Wabe koordinate 4 b uad die Zeit... 
rotiert. Als Ordinate dient die Zahl der tberei * Aelirethen, von: 
denen jede 5. und 10. auf dem Rahmchen durcl 4 ‘ert ist (KW). 
Das Zahlen in der Abszissenrichtung wird dadur t, a den zumachst- 
liegenden Rahmchenrand als Ausgangspunkt u : wadem éind Hosi-' | 
tive oder negative Richtung angibt. Da d: ‘i. peek. zur Ablage 


eines Eies braucht und wahrend des Musterrs ac nach cen Zel-e iren Hinterleid 
noch in der eben bestifteten halt, hat man geniigerd Zeit au einer sithovenziflesung. 
Voraussetzung ist, daB die Waben regelmaBig gebaut sind, was ebe.. bei tlchea 
aus Mittelwinden ausgezogenen der Fall ist. Sinc geniigend Mier fir ei Unter- 
suchungsreihe vorhanden, so vertreibt man die Kénigin durch leichwes Ken an 
dem Glasfenster oder durch Einblasen von Rauch. Falls die Wabe im Stoci: bleiben 
soll, wird sie unter Absperrgitter gesetzt, da sich sonst infolge Mehrfachbestiften 
einer Zelle Irrtiimer in der Altersbestimmung ergeben kénnen. Es empfichlt sich, 
die Wabe dem Stock zu entnehmen, da die Bienen bisweilen die Kier aus den Zellen 
entfernen. In einer feuchten Kammer bei 33—36° entwickeln sich die Hier auch 
auBerhalb des Stockes. Von dort sind jederzeit die gewiinschten Altersstadien 
bequem zu entnehmen. Um sie unbeschadigt zu erhalten, schneidet man sie mit 
einem sehr feinen Augenmesserchen zusammen mit etwas Wachs vom Boden der Zelle 
heraus (bei einiger Ubung gelingt es auch ohne Wachs) und bringt sie zur Unter- 
suchung in Rrncer-Locxs-Lésung bzw. in das Fixierungsmittel. Infolge der starken 
Reflexe sind auBerhalb von Fliissigkeiten nur unzureichende Beobachtungen zu 
machen. Das MiBlingen der Aufzucht in irgendeiner Flissigkeit bedingt die statistische 
Untersuchungsmethode, die am lebenden und am fixierten Ei vorgenommen wurde. 
Fiir die Untersuchungen dieser Arbeit wurden ausschlieBlich Kier aus Arbeiterinnen- 
zellen benutzt.. 

Bier und Larven fixierte ich mit ,,PErTRUNKEWITSCH*‘ (H,O 300, Alk. abs. 200, 
Hisessig 90, Salpetersaure 10, Sublimat bis zur Sattigung) 6—12 Stunden und 
behandelte sie mit Lugol nach. Fiir Totalpraparate ergibt Farbung mit Thionin 
gute Bilder, vor allem iibertrifft dieses Farbemittel alle anderen in der Dar- 
stellung von Furchungsstadien. Ich farbte 24 Stunden in wAsseriger Losung (1 g 
Thionin in 10 cem Alk. abs. auflésen, dazu 90 cem H,0). Differenziert wurde in 
96%igem Alkohol. Um Schrumpfungen beim Ubergang in Xylol zu vermeiden, 
fiihrte ich mittels Senkmethode die Eier aus absolutem Alkohol in Xylol tiber und 
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bettete sie als Rollpraparate in Cederndl ein, wobei diinne Glasfaden als Stiitze 
dienen. Schnitte (quer 10 /, langs 5 2) farbte ich mit Himatoxylin nach DELAFIELD 
oder HEIDENHAIN und Eosin. 

Die Mikrophotographien des lebenden Hies sind unter dem Mikroskop (Leitz 
Okular 3, Objektiv 1, Tb. 170) hergestellt. Aufnahmen mit durchfallendem Licht 
ergeben Bilder von stark silhouettenhafter Wirkung. Lebenswahre Bilder mit 
plastischer Wirkung unter guter Zeichnung der Kinzelheiten lassen sich durch 
eine Art von Dunkelfeldbeleuchtung erzielen. Dabei befinden sich Objekt und 
Lichtquelle in gleicher Hohe, die Lichtstrahlen streifen das Objekt (streifender 
Kinfall). Furchungsbilder sind nur mit dieser Methode darzustellen. 


Erklérung der Abkirzungen in den Abbildungen. 


AiG Abdomensegmente 4 49 O Oberlippe 

Am Amnion Oen Oenocyten 

At Antenne OK Kerne, die an die Oberflache 

AZ Zellen des Hillmaterials kommen 

BasM  Basalmembran OSch  Oberschlundganglion 

BIZ Blutzellen Ov Ovar 

BM Bauchmark IP Plasmareticulum 

Cho Chorion P{K pilzformiger Korper 

Coe Coelom Pla plasmaarmes Gebiet 

d dorsal Plr plasmareiches Gebiet 

DC Deutocerebrum Pr Proktodaeum 

dF differentielle Farbung Pré Protocerebrum 

dk degenerierende Kerne r rechts 

Do Dotter RMp Rand der Mittelplatte 

DoF Dotterfirst Lge Richtungsplasma 

DS Dorsalsyneytium S Segment 

eK einwandernder Kern Se Syneytium 

F Kugeln von fettartiger Zu- SF sichelf6rmiges Feld 
sammensetzung Sg Segmentgrenze 

FB Faltenbildung Sp Seitenplatte 

g Grenze der Farbung SpD Spinndriise 

Gis, 43 verschmolzenes 12. u. 13. Gang-| Spk Spermakern mit Plasmahof 
lion SR Segmentrander 

H Herz St Stomodaeum 

hMd hintere Mitteldarmanlage Sti Stigma 

Ho Hohlraume He Anlage des Tentoriums,, 5 

iKb inneres Keimhautblastem Thy, 2,3 1., 2., 3. Thoraxsegment 

ikSp  innerer Rand der Seitenplatte | 7'r Trachee 

K Kiefersegment TrC Tritocerebrum 

Kb Keimhautblastem Trl Tracheenlumen 

KL Kopflappen U Unterlippe 

KLB  Kopflappenbucht UB unteres Blatt 

Ko kometenférmiger Plasmahof USch Unterschlundganglion 

KstrR Keimstreifrand v ventral 

l links vAmF  vordere Amnionfalte 

M Mandibel vMd vorderer Mitteldarm 

Md Mitteldarm VKom  Ventralkommissur 

Mp Mittelplatte Ww Welle 

MpG Maurrenische GefiBe 2zHp zurtickbleibendes Hofplasma 

Mzx,,, 1.u.2. Maxille ZS zentrale Plasmasiule 

Nb Neuroblasten 
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III. Perioden und Stadien der Normalentwicklung. 


Zwanglos fiigen sich die Entwicklungserscheinungen im Ei der Biene 
in die 4 groBen Perioden ein, die im kontinuierlichen Strom der Ent- 
wicklung gleichsinniges Formbildungsgeschehen kennzeichnend zusammen- 
fassen: Blastodermbildung, Schichtenbau, Sonderung der Organsysteme 
und histologische Differenzierung. C. E. v. BArRs (1828) Entwurf einer 
Scheidung von primarer, morphologischer und histologischer Sonderung 
liegt dieser Einteilung zugrunde, die auch Wetsmann (1863) und 
Kowatevsky (1871) bei ihren embryologischen Untersuchungen ver- 
wenden. HEIDER (1889) fiigt die Keimblatterbildung als selbstandige 
Periode ein. Von dieser bleibenden Einteilung machen CarrikrE (1890) 
fiir Chalicodoma und PHiLIerscHENKO (1912) fiir Isotoma Gebrauch. 
SEIDEL (1924 und 1926) umgrenzt speziell fiir die Insektenentwicklung 
die Perioden genauer durch Aufstellung besonders markanter Stadien, 
wodurch die Begriffe Keimanlage, Keimstreif, vollendete Organsonderung 
und ahnliche innerhalb der Insektenentwicklung eine festbegriindete 
Definition erhalten. In gleicher Weise verfaihrt SpHu (1931) fiir Ephestia. 


Bei der Beschreibung ihrer Objekte fiihren HetpErR (1889, Hydro- 
philus), CARRIERE (1890, Chalicodoma), PHILIPTSCHENKO (1912, [sotoma), 
Newson (1913, Apis) und manche anderen Autoren auch einzelne Stadien 
an, die sie allerdings nur mit der Abbildungsnummer kennzeichnen. 
PHILIPTSCHENKO setzt sogar Buchstaben als Indices ein, um die fort- 
schreitende Entwicklung an einzelnen bemerkenswerten Stadien zu er- 
lautern, beginnt aber damit erst bei der Organsonderung. Falls all diesen 
Bezeichnungen ein vergleichender Wert fiir morphologische und ent- 
_ wicklungsphysiologische Fragestellungen zukommen soll, ist eine Festlegung 
im AnschluB an die 4 Perioden angebracht. Das soll bei der folgenden 
Schilderung der Normalentwicklung der Biene geschehen. Die 4 grofen 
aufeinanderfolgenden Perioden werden durch rémische Zahlen gekenn- 
zeichnet: Blastodermbildung 1, Schichtenbau II, Sonderung der Organ- 
systeme III und histologische Differenzierung IV. Fir die Beschreibung 
sind markante Stadien ausgesucht, die fiir bestimmte Phasen innerhalb 
der einzelnen Perioden typisch sind. Diese Betrachtungsweise wird 
sich vor allem dann bewdhren, wenn in den spaiteren Abschnitten der 
Arbeit causalen Zusammenhangen nachgegangen werden soll. Wegen des 
besonderen Nachdruckes, der auf die Untersuchung der 1. Periode, 
von der Eiablage bis zur Ausbildung der Keimanlage, gelegt wird, kann 
man diese Periode I noch in die ja auch historisch berechtigten Ab- 
schnitte Eireifung IR, Furchung IF und Blastoderm IB unterteilen. 
Einzelne Entwicklungsschritte — Phasen — und die fiir sie charakte- 
ristischen Bilder — die Stadien — sind zur genaueren Unterscheidung 
durch kleine lateinische Buchstaben neben den rémischen Zahlen ge- 


kennzeichnet. 
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8. Abbildung 
einiger markanter 
Stadien durch 
Photographien 
des lebenden 
Keimes 
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Tabelle 1. Normentafel der 


7. Symbole fiir 


Phasen und IR Ifa IFfb IFe | IBa IBb 
Stadien | 
| 
6. Verzeichnis = 
der dafiir vorhan- 5, 6 Be 9 aavba i Ber a Teo) ioe, Sone wena, Tee 130 
denenAbbildungen 
5. Namen fir be- | : 
sonders markante ae bees pse 
eevee es | ‘Blastoderms 
4.: Kennzeichen Zell 
am lebenden Wi 4 ; rent? - i Seka Einfache 
tir don Jewelligen| Shona. | Kere nur | Uintische [Keulenttrmige| sisichmtidige | ventral 
Entwicklungs- pol : aoe! Zelischicht ; 
zustand k. Kei 
sek. Keim 
Synchrone Zellvermehrung Heterochrone 
ae ea eheniotts eltane Zellvermehrung 
er einzelnen : = : : Verteilung der 
Pbhasen der Hnt- eee Ausbild. verter une Kerne auf den ; ' a 
wicklung ung | Ausbildung | der Kerne Querdurch- Higentliche Verstaérkung 
der Sphiire |auf die ganze mater Blastoderm- der ventralen 
Hilinge Vitell ophag en bildung Seite 
2. Entwicklungs- 
dauer der Perioden 
und Phasen in 91/ 
Stunden bei einer 34a 10 12 20 
konstanten Tem- 
peratur von 34+1° | 
if Bezeichnung 
der aufeinander- Blastodermbildung 


folgendenPerioden 
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20 u. 21a, ML RD es, 20 u. 21d, 20a, Zr e; 5 
13¢ as Q7 a, b 226,27, d | 27e,f,g 22¢ 23.4 
adium des! Stadium der Stadium des | Stadium des 
Bee an vollendeten vollendeten | verlingerten 
astoderms| eimanlage Keimstreifes | Keimstreifes 
1icht See 
Konzentration des Keimmaterials auf Keimstreif fae 
stairker die Ventralseite léffelférmig | ““fsrmic. 
6rmig 
utblastem 
Aaa Verschlu8 der Lingenwachs- 
ee Erscheinen | Seitenplatten | Vollendeter | tum des Keim- 
Diff Vorbereitung | ,jatteim vor-| det, vorderen | im vorderen , Verschlu8 der streifes. 
ee der | fur Schichten- voven Kidrit. | Mitteldarm- Eidrittel. |Seitenplatten.| Schlu® des 
llelown ss bau und Hiil- hel. Besinn | @nlage und | Erscheinen | Erscheinen Amnions. 
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Schichtenbau 
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Tabelle l 


8. Abbildung einiger markan- 
ter Stadien durch Photogra- 
phien des lebenden Keimes 


7. Symbole fiir Phasen und 
Stadien 


6. Verzeichnis der daftir vor- 


handenen Abbildungen 24a, 29a, b 22d, 24b, 29¢c 236, 24c, d, 29d 


Stadium der voll- 
endeten Organ- 
sonderung 


5. Namen fiir besonders mar- 
kante Phasen und Stadien 


Dotter genau die 
Halfte vom Keim- 
streif bedeckt 


4, Kennzeichen am lebenden 
Ki fiir den jeweiligen Ent- 
wicklungszustand 


Verkiirzung von Embryo und Dotter 


AN . Bildung von Sonderung der 
3. Charakteristik der einzel- | Segmentale Organ- 
nen Phasen der Entwicklung sonderung pete oo oe ead ence” 


2. Entwicklungsdauer der 
Perioden und Phasen in Stun- 44 48 52 
den bei einer konstanten Tem- 

peratur von 34+1° 


1. Bezeichnung der aufein- ~ : 
anderfolgenden Perioden Sonderung der Organsysteme 


Die Tabelle 1 vermittelt einen Uberblick tiber die Entwicklung des 
Bieneneies in ihren Perioden und Phasen, die auf Grund der oben ge- 
zeigten Betrachtungsweise gewonnen werden. In den _ iibereinander- 
liegenden Reihen gelangt folgendes zur Darstellung: 

1. Bezeichnung der aufeinanderliegenden Perioden. 

2. Entwicklungsdauer der Perioden und Phasen in Stunden bei einer 
konstanten Temperatur von 34° + 1°. 


3. Charakteristik der einzelnen Phasen der Entwicklung. 
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(Fortsetzung). 
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= Stadium des fer- vollendeten rae 
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Dotter drei Viertel ay Segmentierung 
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Abscheidung der Ektodermaler Thoraxanhainge Schliipfen des 
Hypodermis Riickenschlu8 Mesodormalen Wentraliecinne Embryo 
RiickenschluB mung 
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Histologische Differenzierung 


4. Kennzeichen am lebenden Ei fiir den jeweiligen Entwicklungs- 
zustand. 
5. Namen ftir besonders markante Phasen und Stadien. 


6. Verzeichnis der dafiir vorhandenen Abbildungen. 

7. Symbole fiir Phasen und Stadien. 

8. Abbildung einiger markanter Stadien durch Photographien des 
lebenden Keimes. 
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1V. Das Differenzierungszentrum im stra. 
A. Die Primitivstruktu 


1. Gestalt und Inhalt des frischabge 


Das Ei der Honigbiene ist langgestreckt zy 
kreisférmigem Querschnitt. Sein ganz charakter* 
dankt das Ei einer auffalligen Bilateralitat, c. 

Form der beiden Pole, eine deutliche Kriimmung d 

die Lage des gréBten Querdurchmessers in der Nahe cu.» 

gerufen wird. Dieser Pol, wie Abb. IR, Tabelle 1 zeigt, +s‘ 
haubenformig und mehr ,,breit‘ als der andere ,,schmale“ Pol, . 
Oberfliche stumpfer erscheint. Infolge der Kriimmung der Langs- 
achse ist die eine EHiseite, von aufen gesehen, deutlich konvex, die 
andere konkav. 

Bei der Ablage geht der schmale Eipol voran und dient als Anheftungs- 
stelle. Das Ei hangt dann am Grunde der Zelle in zuerst wagerechter 
Richtung, wobei die konvexe Seite nach oben zeigt. Am freien, breiten 
Pol befindet sich die Mikropyle. Das Ei besitzt somit eine ausgepragte 
Polaritait in Bau und Ablagestellung. Die Lage des kiinftigen Embryo 
ist darin wahrend der ganzen Entwicklung genau fixiert. Das erlanht uns, 
von nun an stets die konvexe Seite als die ventrale, die 1] Se 
dorsale zu bezeichnen. Ebenso entspricht der breite Pol] ¢- 
der schmale dem Hinterende des Embryo. 


Das Bienenei hat eine Lange von durchschnittlich 
groBten Querdurchmesser im vorderen Drittel von etw 
Mae variieren in gewissem Grade schon innerhalb Gv 
K6nigin, obwohl dabei die Proportionen ungefahr gewa 
Besonders starke Differenzen zeigen sich jedoch zwischen der. suv . der 
einzelnen Koniginnen. GroBere Unterschiede in der Linge oder in der 
Form, wie starke oder schwache Kriimmung der Hilingsachse, groBe 
oder geringe Formverschiedenheiten der beiden Pole und wechselnde Lage 
des Querschnittmaximums k6nnen geradezu als Unterscheidungsmerkmale 
dienen. Die Tabelle 2 (S. 129) zeigt die Variation der Eilange bei drei ver- 
schiedenen K6niginnen, und zwar in ausgesuchten Beispielen von: Kéni- 
ginnen mit einer mittleren, einer extrem geringen und einer extrem 
groBen Eilinge. Sie wird dabei in Teilstrichen angegeben, ein Teil- 
strich entspricht 15 «4. Danach schwankt sie zwischen einem Minimux. 
von 102 und einem Maximum von 126 Teilstrichen oder zwischen 1,53 
und 1,89mm. Der Eiquermesser betrigt 24—28 Teilstriche oder 0,36 bis 
0,42mm. Liangs- und Querdurchmesser steht also im Verhaltnis von 
mehr als 4; 1. 


‘ Chorion und Dotterhaut umgeben das Ei. Das Chorion stellt eine 
diinne, ungemein elastische, farblose Hiille dar, die mit langgestreckt 
fiinf- bis sechseckiger, wabenartiger Strukturzeichnung versehen ist. 
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-nge der Hier dreier Kéniginnen. 
te 

te c7WA ’ Mittel 
Hier mit einer Linge von Teilstrichen ; ey 
(1 Teilstrich = 15 ,) == 


tem sind unzahlige feine Poren vorhanden. Flissigkeiten kénnen 
iwicht eindringen, vor allem am hinteren Pol, wo das Chorion besonders 
diinn und durchlassig ist. Die sehr zarte, strukturlose Dotterhaut liegt 
dem EKiinhalt eng an und wird nur ab und zu auf Schnittpriparaten 


Abb. 5. Querschnitt durch ein frischabgelegtes Hi. Auf das diinne, gleichmaBige Keim- 
hautblastem folgt eine plasmaarme Zone, im Innern ist eine plasmareiche Saule (ZS). 
Der fettige Inhalt der groBen Kugeln und die Dotterkérperchen sind bei der technischen 
: Behandlung verlorengegangen. Phot. 120/1. 


¥ichtbar. Das Ei erscheint im durchfallenden Licht leicht safrangelb, 
im auffallenden elfenbeinfarbig. Der Eiinhalt ist von leichtfliissiger 
Zusammensetzung und quillt schon bei geringer Verletzung der Hihaute 
schnell heraus. Bei Beobachtung des lebenden Kies tritt an der Peri- 
pherie, in der Nahe der Pole kaum sichtbar, eine helle, 4uBerst schmale 
Randzone, das Keimhautblastem, hervor. Im Inneren sind Fettkugeln zu 
sehen, die nach der Oberfliche des Eies zu an GréBe abnehmen. Da- 
zwischen liegen zahlreiche kleine, stérker lichtbrechende Dotterkugeln. 


Z. f. Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 9 
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Alle Hohlriume sind von dem leicht griinlich schimmernden Plasma- 
netz ausgefillt. 

Am Quer- oder Langsschnitt durch ein frischabgelegtes fixiertes Ei 
(Abb. 5 und 6) fallen vor allem kugelf6rmige Hohlréume (f' ) auf, deren 
fettiger Inhalt bei der Fixierung verlorenging. Die kleineren, gleich- 
maig durch das ganze Ei verteilten Dotterkérperchen dagegen werden 

intensiv durch das DreLarreLpsche Hamatoxy- 

lin gefarbt. Sie fehlen fast vollig in Eiern, die 

— SpK mit PETRUNKEWITSCH fixiert wurden, sind dafiir 
aber bei sdurefreier Fixierung in groBer An- 
zahl vorhanden. In den Zwischenraumen gibt 
Pla Sich das weitmaschige Plasmanetz mit feinen 
amébenformigen Anhéufungen und _ diinnen 

Verbindungsfiden zu erkennen (P). Eine 

zentrale Saule (ZS) ist durch etwas starkeren 

Plasmareichtum ausgezeichnet, wahrend nach 

auBen zu plasmaidrmere Partien legen. Erst 

nahe der Oberflache werden die Faden wieder 
stiirker und verschmelzen mit der peripheren 

Plasmaschicht, dem Keimhautblastem (Kb). 

Die Starke des Keimhautblastems ist recht 
ZS gering, betragt sie doch nur etwa 10 uw, also etwa 

1/4) des Durchmessers. Im Querschnitt herrscht 

radiale Symmetrie bis. auf ee ganz schwache 
Tone. Unereteannene Uberlegenheit der ventralen Seite gegeniiber 
Plasma- und Dottervertei- der dorsalen. Im Liangsschnitt dagegen zeigt 
ey eee sich eine starke axiale Asymmetrie, und zwar 
Keimhautblastem und zen- in der Weise, dal die Dicke des Keimhaut- 
trale Plasmasiule sind im . 9 % 
Gebict des Querschnittma- blastems von einem Maximum auf der Hohe 

oe Locate ae des gréBten Eiquerschnittes allmahlich nach 

den beiden Polen hin abnimmt. Belege dafiir 

folgen im folgenden Kapitel. In der Nahe des vorderen Poles fallt auf 

der ventralen Mediane zumeist eine stirkere Plasmaansammlung auf, 

die keilformig ins Eiinnere hineinragt (vgl. Abb. 6, RP). Ihre genaue Lage 

ist bei den einzelnen Eiern ziemlich verschieden. Es ist das Richtungs- 
plasma, der Ort der Kireifung. 


2. Statistische Untersuchungen tiber die Richtungsorganisation des frisch- 
abgelegten Kies. 

Die Gestalt des Kies ist gekennzeichnet durch eine ausgesprochene 
Polaritat und Bilateralitdt, fiir die folgende bestimmende Merkmale 
gelten: Starkes Uberwiegen der Lingsachse gegeniiber den beiden anderen 
in einem Verhaltnis von mehr als 4 : 1, Verschiedenheiten in der Form 
der beiden Pole, unterschiedliche Kriimmung der dorsalen und ventralen 
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Hioberfliche und asymmetrische Lage des Querschnittmaximums in der 
Nahe des vorderen Poles. Diese Richtungsorganisation steht in fester 
Beziehung zu den Achsen des zukiinftigen Embryo. Sie enthalt aber 
auch andererseits als Ausdruck des besonderen Differenzierungsmodus 
die auffallige Hervorhebung eines Gebietes mit maximaler Querschnitts- 
breite. Kine Betrachtung der verschiedenen Abbildungen zeigt, daB diese 
Erscheinung bei den einzelnen Eiern stiarker oder schwacher hervortritt. 


Tabelle 3. Mittelwerte von Messungen iiber die Lage des Querschnitt- 
maximums beije 30lebenden und 30 fixierten Eiern dreier verschiedener 
K6niginnen. 


Lebend 
II IIt 1V 


Fixiert 


IX x 


Ge- 
Mittel-] samt- 
wert |Mittel- 
wert 


. Maximaler Durch- 
MICHEL .go-c. santa’ = % 


1 114,3 
2 

3. Lage des Maximums 

4 


26,8 


26,3 


in Teilstrichen 
. Lage des Maximums 
-in % Teilstrichen .}] 23,1 | 23,6 | 22,2 | 23,0 | 24,2 


23,8 | 24,5 | 23,8 


In der Tabelle 3. sind fiir jeweils 30 lebende und fixierte Eier ver- 
schiedener K6niginnen (Spalte II—IV bzw. VI—VIII) neben den Mittel- 
werten fiir die Eilange (Zeile 1) und dem maximalen Durchmesser (Zeile 2) 
diejenigen fiir die Lage des Querschnittmaximums aufgezeichnet (Zeile 3 
bis 4). Danach findet sich dieses kurz vor der Grenze zwischen dem 
ersten und zweiten Viertel des Hies, etwa zwischen dem 22.—25. Teil- 
strich der zum Vergleich auf 100 Teilstriche umgerechneten Eilange. 
Es wurden absichtlich neben lebenden Eiern auch fixierte gemessen, 
da bei den folgenden Untersuchungen beiderlei Material benutzt werden 
muBte. Der gefundene Unterschied von 0,8 Teilstrichen ist so gering, 
daB eine gesonderte Betrachtung nicht notwendig ist. Die beiden 
Querdurchmesser (Héhe und Breite) stimmen in diesem Bereiche zumeist 
iiberein. Trotz sehr verschiedener Lange der Hier bei den verschiedenen 
Ko6niginnen (z. B. Zeile 1, Spalte II und TT) liegt das Maximum relativ 
immer an der gleichen Stelle (Zeile 3—4, Spalte II—HII). 

Die sichtbaren Elemente des Hiinhaltes sind das Plasma, der Nahrungs- 
dotter und der Eikern. Davon tritt das Plasma in drei Erscheinungs- 
formen auf, dem Richtungsplasma, dem Keimhautblastem und dem 
Retikulum. Der Nahrungsdotter setzt sich aus groBen Fettkugeln und 
kleineren Dotterk6rperchen zusammen. 

Die auffalligste Plasmadifferenzierung stellt das Richtungsplasma dar, 
eine starke Verdickung des Keimhautblastems in der ventralen Mittel- 

g* 
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linie nahe dem vorderen Pole, die keilférmig ins Eiinnere hineinragt 
(Abb. 6, RP). Nach Messungen an 50 Eiern ist bei einer durchschnittlichen 
Langenausdehnung von 4—5 Teilstrichen sein Vorkommen auf das Gebiet 
zwischen dem 1. und 17. Teilstrich, unter besonderer Bevorzugung der Ge- 
gend des 5.—10. Teilstriches beschrankt (vgl. Abb. 30, Kurve IIaund 6). 


40 30 ee, 70 80 G0 700 
% Teilstrich 
v 


40 50 bl 
% Teilstrich 

T ——— 

v 


7/6 —— eo Fi be 
os d 
0 10 20 IO ‘0 50 70 80 G0 700 
% Teilstrich d 


20 JO 40 60 70 80 90 700 


50 
% Teilstrich 
Abb. Ta-d. ; Graphische Darstellung der Stiirke des Keimhautblastems. Abszisse: % Teilstrich- 
zahl der Hilinge. Ordinate: Stiirke des Blastems (Ordinateneinheit 12, jede Kurve zahlt 
von eigenem Nullpunkt). @ Stadium der Richtungskérperbildung (1% Teilstrich 15,5 «)? 
b 96 - Kernstadium (1% Teilstrich 14,6 ~), c¢ 256-Kernstadium (1% Teilstrich 15, 3 ay 
d 512 -Kernstadium (1% Teilstrich 15,6 ). (Zahlenmaterial fiir diese und andere graphischen 
Darstellungen ist zur Raumersparnis nicht ver6éffenlicht.) 


Die Starke des Keimhautblastems wurde auf Querschnitten unter 
starker Vergr6éBerung (Okular 4, Objektiv 7, Tb. 170) gemessen und 
zwar aut jedem 5. (6.) Schnitt ventral, rechts, links und dorsal. Infolge 
der innigen Verbindung des Keimhautblastems mit dem Retikulum 
durch relativ kraftige Auslaufer und infolge von Dotter- und Fettein- 
schliissen sind die Grenzen zwischen beiden unklar (vgl. Abb. 5 und 6). 
Trotzdem lieSen sich deutliche GréBenunterschiede feststellen. Bei der 


* Daraus ergibt sich die Eilange, hier 1,55 mm. 


Differenzierungszentrum in der Embryonalentwicklung der Honigbiene. 133 


Untersuchung wurde an jeder Stelle die kompakte Schicht des Blastems 
nebeneinander mehrfach gemessen und aus diesen Messungen ein Durch- 
schnittswert genommen. Die Ergebnisse solcher Messungen an einem 
_ frischgelegten Ei sowie an 3 verschiedenen Furchungsstadien ventral, 
dorsal und zu beiden Kiseiten sind in der Abb. 7 graphisch dargestellt. 
Die Betrachtung des Gemeinsamen in den 16 Kurven, in deren Ordinate 
die Breite des Blastems und in deren Abszisse die Zahl der Querschnitte 
abgetragen ist, ergibt eine allgemeine GesetzmaBigkeit iiber die Starke 
des Keimhautblastems in den verschiedenen Regionen. Vom vorderen 
Pol beginnend wachst sie bis zum ersten Viertel der Eilinge auf ein 
Maximum an und fallt danach allmahlich bis zum hinteren Pol auf 
ein Minimum ab. Das Maximum erstreckt sich etwa zwischen dem 
24. und 45. Querschnitt, es entspricht einem Gebiet vom 18.—30. Teilstrich 
der Hilénge. Die Mitte liegt bei dem 24. Teilstrich (vgl. Abb. 30, IV). 


Bei genauerer Betrachtung einzelner Kurven zeigen sich mancherlei Schwan- 
kungen, deren Ursachen vor dem Vergleich der Kurven durch eine nahere Dis- 
kussion der Ergebnisse an dem ersten der Beispiele erértert werden sollen. Die Ab- 
bildung 7a@ enthalt die Werte von einem etwa1/, Stunde nach der Ablage fixierten Ki, 
das sich gerade bei der Richtungskérperbildung befindet. Die Messungen beginnen 
erst mit dem 10. Schnitt und schlieBen mit dem 130. von insgesamt 150 Schnitten. 
Die ersten und letzten lassen sich infolge der dort einsetzenden Wélbung und der 
dadurch bedingten schragen Schnittfithrung sowie infolge von Schrumpfungen 
am hinteren Pol nicht verwenden. DaB die MeBwerte der ventralen Seite (Abb. 7a, 
Kurve I) sowie in geringerem MaBe die der rechten und linken (If und III) in einer 
gewissen Héhe iiber dem Anfangsminimum der Dorsalseite (IV) liegen, kann auf 
die verstirkende Wirkung des Richtungsplasmas in seiner weiteren Umgebung 
zarickgefiihrt werden, obwohl es auffallig sichtbar nur vom 5. bis zum 9. Schnitt 
reicht. Vom 24. Querschnitt an (ungefahr 18. Teilstrich) beginnen die 4 Kurven 
- den Anstieg zu ihrem Maximum, das sich bei allen gemeinsam vom 30.—35. Schnitt 
(20.—24. Teilstrich) erstreckt. Das nachtrigliche auffallige starke Absinken, dem 
nochmals eine Erhebung folgt, geht parallel mit einer gleichen Verkleinerung im 
Eiquerschnitt und ist als Schrumpfungserscheinung zu erklaren. Fiir den weiteren 
Verlauf der Kurven ist zu beriicksichtigen, daB Zwischenwerte infolge der Kleinheit 
der Mae und der an sich schon schwierigen Mittelwertsetzung nicht benutzt 
wurden. Daher erscheint die in Wirklichkeit allmahliche Abnahme auf den Kurven- 
bildern etwas sprunghaft vom 80. zum 85. Querschnitt. Die Ergebnisse von den 
drei weiteren Eiern erfahren durch gleiche Ursachen ihre individuellen Variationen. 
Wahrend die Kurven fiir das Keimhautblastem des 96- und 256-Kernstadiums 
nichts prinzipiell Neues bringen (das Ei des letzteren Stadiums ist ohne lokale 
Schrumpfungen und zeigt besonders schén das einheitliche Anwachsen des Keim- 
hautblastems im Querschnittmaximum), ist fiir das 512-Kernstadium bemerkens- 
wert, daB das Richtungsplasma inzwischen verstrichen und demgemaB keine an- 
fangliche Verstérkung mehr zu finden ist. 

Das Keimhautblastem im ganzen wird auf der Ventralseite etwas 
dicker, wie sich bei einem Vergleich der (nicht ver6ffentlichten) Gesamt- 
werte zeigt. AuBerdem 148t sich vom Beginn der Furchung bis zum 
512-Kernstadium eine schwache Verstirkung des ganzen Keimhaut- 
blastems im Mittel von 2,9 auf 3,7 MeBeinheiten feststellen. Dieser Tat- 


bestand ist zu vergleichen mit den Beobachtungen Suuts (1931), der 
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bei Ephestia im Verlauf der Furchung ein Anwachsen des +. .mhaut- 
blastems auf das 2—2/,fache der urspriinglichen Dicke nachweisen konnte. 
Abgesehen von diesen Verainderungen ist bei allen Kurven das Bild 
beziiglich der Lage des Maximums der Blastemstarke das gleiche. Ein 
Vergleich der Plasmaverteilung an den vier Eiseiten ergibt eine ganz 
schwache, fast nur in dem Gebiet der maximalen Starke und nicht 
bei allen Eiern zum Ausdruck kommende Uberlegenheit der ventralen 
Seite iiber die drei anderen, wie das Beispiel der Abb. 7 ¢ und d zeigt. 
Fiir die quantitative Verteilung des Netzplasmas la Bt sich eine ahnliche 
Analyse wie fiir das Keimhautblastem nicht vornehmen. Man kann nur 
einen allgemeinen Uberblick aus Totalpraparaten und Schnittbildern 
gewinnen. Auf Totalpraparaten (Abb. 16a) erscheint ein zentraler Teil, 
der in seinen Umrissen etwa der Form des Eies gleicht, besonders 
auffallig gefarbt (ZS). Schnittbilder zeigen (Abb. 5 und 6), da dort 
die Plasmafaden besonders stark sind. Der Durchmesser dieser 
Zentralsiule betragt ?/;—*/, des jeweiligen Eidurchmessers. In ihrem 
Inneren bestehen aber noch quantitative Unterschiede in der 
Verteilung des Plasmas, insofern als dessen Menge an jeder Stelle der 
Hilangsachse der Starke des Keimhautblastems proportional ist, wie 
durch Totalbilder und vor allem auch, um Tauschungen auszuschlieBen, 
durch Lingsschnitte tiberzeugend dargetan werden kann (Abb. 6). Im 
Anschlu8B daran ergab sich die Méglichkeit, wenigstens das Gebiet maxi- 
maler Starke des Retikulums zahlenmafig zu umgrenzen durch Messung 
des Teiles, der die intensivste Farbung besitzt. In der Tabelle 4 sind 
die gefundenen Werte fiir Ausdehnung (Spalte II—III) und Mitte 
(Spalte IV—V) dieses Gebietes zusammengestellt, die an 8 Eiern (Spalte I) 
im Alter von O—3!/, Stunden gewonnen wurden. Durchschnittlich 
erstreckt sich das Maximum der Farbung fiir die Eilange 100 vom 10. bis 
34. Teilstrich, deckt sich 

Tabelle 4. Messungen des Gebietes mit stirk- also etwa mit dem des 


stem Plasmaretikulum an 8 thioningefarbten 


Hiern im Stadium der Reifeteilung. Spree ht 


Auf diese zentrale 
Saule starkeren Plasma- 


Farbmaximum 


Linge der 


Bier in _Auedehnung 10 Mitte gehaltes folgt nach 
Teil- Fe, ritesicse | WARdRL STG WR Te at eae , 
cerighen in Teil in %-Teil-| in Teil- |in %-Teil- auBen eine schmale, 


strichen strichen strichen strichen 

Ir III plasmadrmere Zone 
(Abb. 5, 6 und 16, Pla), 
in einer Breite von 
knapp 14/,—/, des Ei- 
querschnittes. Hier sind 
die Faden des Netzes 
von einer auffallenden 
Zartheit. Der Uber- 


gang erfolgt ziemlich 
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plétzi. _, ohne daB jedoch eine scharfe Grenze entsteht. Erst dicht unter 
der Oberflache verstaérken sich die Faden wieder und miinden als breite 
Strange in das Keimhautblastem ein. Eine genaue Musterung dieser 
Zone in Schnittbildern und Totalpraparaten (vgl. Abb. 5, 6 und 16a) 
zeigt, dal} beziiglich der Hilangsachse die quantitative Plasmaverteilung 
der in der zentralen Saule entspricht. 

Von den Dotterelementen des Eies zeigen die kleinen, stark farbbaren 
Dotterkérperchen in GréBe und Menge eine etwa gleichmaBige Ver- 
breitung. Dagegen laBt sich fiir die Fettkugeln, die die Hauptmasse des 
Deutoplasmas ausmachen, beziiglich ihrer gréBenmaBigen Verteilung 
eine bestimmte GesetzmaBigkeit feststellen. Einmal nimmt ihre GroBe 
von aufen nach innen zu (Abb. 5 und 6). Entlang der Langsachse ergab 
sich durch Zahlung der Anzahl pro Flacheneinheit auf Querschnitten 
folgende Regel: Verringerung der Anzahl, d.h. Anwachsen der Grébe 
der Fettkugeln bis etwa zum 40. Teilstrich. Danach nimmt die Zahl 
zu, d.h. es erfolgt ganz allmahlich eine Abnahme der GroBe. Eine Be- 
ziehung zur Plasmaverteilung ist auf Grund dieses Ergebnisses nicht 
festzustellen. 

Der LHikern liegt bis zur Richtungskérperbildung im Richtungs- 
plasma. Fiir seine Lage im Ei gelten demnach bis zu diesem Zeitpunkt 
die fiir das Richtungsplasma getroffenen Feststellungen (vgl. oben). 
Der weibliche Vorkern wandert nach seiner Ausbildung ins Eiinnere 
hinein. Seine Vereinigung mit einem der mannlichen Vorkerne wurde 
an den verschiedensten Stellen des Eiquerschnittes zwischen Vorderpol 
und der Hohe des Richtungsplasmas etwa vom 3.—12. Teilstrich be- 
obachtet, jedoch nie im Richtungsplasma selbst. Ebenso sind die mann- 
lichen Vorkerne im gleichen Gebiet vollig regellos verteilt. Die Lage 
des ersten Furchungskernes und damit der Ausgangspunkt der embryo- 
nalen Differenzierungsvorginge zeigt also keine gesetzmaBige Bindung 
an einen genauer bestimmbaren Ort des Lies. 

Zusammenfassend laBt sich fiir die Organisation des frischabgelegten 
Kies folgendes feststellen: Die Gestalt des Eies zeigt eine ausgesprochene 
Bilateralitit, durch die Lage und Polaritét der Achsen des zukiinftigen 
Embryo fixiert sind. Noch nachdriicklicher und entscheidender verleiht 
aber die Verteilung des Plasmas und des Dotters der Primitivstruktur 
des Bieneneies ihr besonderes Geprage: Im Gegensatz zu der heteropolen 
Anordnung dieser Elemente bei dem totalen und diskoidalen Furchungs- 
typus ergibt sich hier fiir das Plasma ein besonderes Differenzierungsbild 
entlang der Eiachse, das durch den Begriff eines strukturellen Differen- 
zierungszentrums im Querschnittmaximum am besten gekennzeichnet ist. 
Im Verlauf der Furchung wird das Richtungsplasma dem Keimhaut- 
blastem eingeordnet, so dai von diesem Zeitpunkt ab das Differenzierungs- 
zentrum den einzig ausgezeichneten Punkt bedeutet. Beziiglich des 
Eibaues im Querschnitt weisen das Keimhautblastem und das Retikulum 
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eine schwache Bilatera™ uum durch . 

Lage des Richtungsy pragt ist und spatec 
durch eine etwas sta : uoeit der Ventralseite dar- 
gestellt wird. Gestatt 1. _u besitzen eine kongruente bi- 


laterale Richtungsorganis. vu. Die Fettkugeln des Deutoplasmas da- 
gegen sind in einem eigenen, vom Differenzierungszentrum unabhangigen 
Verteilungsmodus angeordnet. 


B. Die abgeleitete Struktur. 
1. Entwicklungsvorgange bis zur Bildung der Keir 

IR. Eireifung und Befruchtung (0—31/, Stunden 

Bei der Ablage befindet sich das Ei im Stocit 
kérperbildung, die in dem danach benannten .,Ric.. 
sich geht. Der weibliche Vorkern wandert, auf gleicney 
Eiinnere und verschmilzt mit emem der Spermakerne, « 
wandlung zu Ruhekernen (gewohnlich 3—7 in einem Ei}, 11 
gesammelt und eine starke Strahlung gebildet haben. Die _ 
erfolgt meist dicht unter dem Richtungsplasma. Die drei . 
lésen sich bald danach im Richtungsplasma auf; dasselbe 
leiden die restlichen Spermakerne. 

IF. Kinematik der Kernverteilung und morphologische beiux. 
im Eiinneren wahrend der Furchung (3'/,—10 Stunden, Tabelle 1). 

Die kinematischen Vorgdnge der Furchung lassen sich am lebenden Ei 
gut verfolgen und photographisch festhalten. Genauere Bilder ergeben 
sich aber erst aus Thioninpraparaten. Bei der folgenden Schilderung 
sollen die Einzelheiten an Ubersichtszeichnungen solcher Praparate be- 
sprochen werden, zu denen Photographien lebender Hier als Belege dienen. 

Die Furchung verlauft im allgemeinen synchron bis zu dem Auge> 
blick, in dem die Kerne die Oberflaiche des Eies erreichen. Dies gese 
gewohnlich nach dem 10. Teilungsschritt, also im 1024-Kerns. . 
Dann wird der synchrone Teilungsmodus von einem hetere<’ 
abgelést. Bis nach dem 7. Teilungsschritt, also bis zu 123 Kc 
1aBt sich die Anzahl der Furchungskerne mit Sicherheit an Totalpraparau: 
feststellen. Hohere Kernzahlen erfordern die Anwendung der von SEIvirt 
(1929) angegebenen Sektorenmethode. 

Unmittelbar nach der Kopulation der Vorkerne zum ersten Furchungs- 
kern beginnt die Furchung. Ausgangspunkt der Kernvermehrung ist 
der Ort der Kernverschmelzung, der einwirts vom Richtungsplasma 
liegt, ohne starre Bindung an eine bestimmte Stelle im Ei. Man findet 
den ersten Furchungskern oder seine beiden ersten Abk6mmlinge zwischen 
dem 1. und 10. Teilstrich des etwa 100 Teilstriche langen Eies, meist der 
ventralen Kiseite genihert, oft jedoch auch weit asymmetrisch nach 
rechts oder links verlagert. Die durch die erste Furchungsteilung ge- 
bildeten zwei Kerne weichen nur sehr wenig auseinander (Abb. 8a, b) 


’ 
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, des Eiquermce. ~ Dasselbe ist bei dem 
Aachsten Teilungsschr. _ . + liegen etwa in einer 
Ebene bei fast quadratisc:. w. 8¢,@), Die Abb. 9a 

zeigt als Beleg die Photographie «u. 4ies im 4-Kernstadium. 


Auf ihr sind ventral in der Nahe des vorderén Voles bei schrag einfallender 

_ Beleuchtung (vgl. S. 122) zwei helle Flecke sichtbar, die Plasmahdéfe 
zweier Furchungskerne. Die beiden anderen liegen genau senkrecht 
unter ihnen, so da auf der Abb. 9a ein 2-Kernstadium vorgetiuscht wird. 
Die K-~  %>s 8-Kernstadiums zeigen dann schon eine raumliche An- 
Se, 7,96). Ihr gegenseitiger Abstand ist noch ungefahr 
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Abb, 8a—h. Optischer Langsschnitt durch das 2—16-Kernstadium, gezeichnet nach Thionin- 

priparaten. Zeichenapp. 28/1. Je eine Aufsicht und eine Seitenansicht desselben Hies. 

a—b 2-Kernstadium, c—d 4-Kernstadium, e—f 8-Kernstadium, g—nh 16-Kernstadium. 

Die Kerne riicken aus einer zumeist sehr asymmetrischen Lage nach innen und hinten, 
sie bilden dabei allméhlich eine Sphare. 


‘sleiche geblieben. Dagegen andern die Kerne insgesamt ihre Lage, 

‘4 in mehr zentrale Partien des Kies und entfernen sich gleichzeitig 

,ovderen Pol. Die 16 Kerne des nachsten Teilungsstadiums ordnen 

iner Kugelschale (Sphdre), deren Mittelpunkt etwa mit der 

des gréBten Eiquerschnittes zusammenfallt und im allgemeinen 

‘n’ wenig asymmetrisch der ventralen Eiseite genahert ist (Abb. 8g, h). 

er Durchmesser dieser Sphire betraigt etwa '/; des Kidurchmessers. 

Dabei hat der Abstand der vordersten Kerne vom vorderen Pol weiter 

zugenommen, ein Zeichen dafiir, dafi die Kerne insgesamt noch nach 
hinten gewandert sind. : : 

Die Kernverteilung nimmt nun eine neue Form an. Die Sphare beginnt 

sich in Richtung der Eiléngsachse zu vergroBern, aus der Kugel wird ein 

Rotationsellipsoid. Die Kerne wandern wahrend der nun folgenden 

3 Teilungsschritte, also im 32-, 64- und 128-Kernstadium, in der Haupt- 

sache parallel der Langsachse weiter, so daB sich die Lange der Sphare 

von 10% (Abb. 89, h) auf 85% (Abb. 10c) der gesamten Eilange ausdehnt. 

Dabei ist festzustellen, daB diese Bewegung auch in Richtung auf den 


138 Martin Schnetter: Morphologische Untersuchungen tiber das 


vorderen Pol stattfindet, nur mit viel geringerer Geschwindigkeit als 
nach hinten. In derselben Zeit erweitert sich der Querdurchmesser der 
Sphire nur von 30% auf 50%. Auffallig ist dabei, daB die schwache 
Querverteilung in der Gegend des gréSten Eidurchmessers noch am 
starksten ausgepragt ist. Die Photographien der Abb. 9c, d belegen diese 
Erscheinung am lebenden Hi. Sie zeigen die VergroBerung der Sphare 
im 32-Kernstadium (Abb. 9c). Eine genauere Orientierung tiber die Lage 
und Verteilung der Furchungskerne wahrend dieser Phase geben 
die Ubersichtszeichnungen Abb. 10a—c besonders im Vergleich mit 


Abb. 9a—d. Furchungsbilder vom lebenden Hi. Phot. 30/1. Es treten die Plasmahéfe der Kerne 

hervor. a 4-Kernstadium. Die Kerne liegen ziemlich peripher, paarweise tibereinander, 

so da8 nur zwei deutlich werden, b 8-Kernstadium, Kerne genau zentral, ¢ 32-Kernstadium, 

Sphare liegt etwa symmetrisch zum gré8ten EHiquerschnitt, d 64-Kernstadium, Sphire 
hat Keulenform angenommen. 


Abb. 89, h. Dort liegen 16 Kerne in einer fast kugelschalenférmigen An- 
ordnung, die in Abb. 10a einer elliptischen des 32-Kernstadiums ge- 
wichen ist. 64 Kerne erstrecken sich schon tiber die Halfte der Eilange 
(Abb. 106). Im 128-Kernstadium hat die Wanderung in Richtung der 
Langsachse eine ungefihr symmetrische Verteilung der Kerne herbei- 
gefiihrt. Die Sphare weist ahnliche Proportionen wie das Ei selbst auf 
(Abb. 10c). 

Nach der Ausbildung des 128-Kernstadiums tritt die Furchung in 
eine neue Phase. Der Kernverteilung in der Lingsrichtung folgt das 
Emporriicken der Kerne an die Oberjldche, die Verteilung auf den Querschnitt. 
In den Abb. 11 und 12, vor allem 12a, der Photographie eines 256-Kern- 
stadiums, kommt diese Wanderung in der Breite deutlich zum Ausdruck. 
Dabei fallt auf, daB dieser Vorgang nicht iiberall gleichzeitig anhebt, 
sondern daf wieder die Kerne auf der Héhe des gréften Eiquerschnittes 
vorauseilen. Die Sphire erhalt dadurch eine ganz charakteristische 
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birn- bis keulenformige Gestalt, die, abgesehen von gewissen individuellen 
Schwankungen, ein ungemein typisches Bild fiir die Furchungsweise 
des Bieneneies darbietet (vgl. Abb. lla, b und 12a, 6). Nach Erhohung 
der Kernzahl auf 512 (Abb. 116) haben sich auch die hinteren Teile der 
Sphare erweitert, die vorderen jedoch ihren Vorsprung gehalten. Der 
_ groBte Spharendurchmesser fallt standig mit dem gréBten Eidurch- 
messer zusammen, wie vor allem eine Musterung der dorsalen Spharen- 
rander in den Abb. 12a und 6 zeigt. Nach dem 10. Teilungsstrich hat sich 
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Abb. 10a—ec. Optische Lingsschnitte durch 
das 32—128-Kernstadium, gezeichnet nach 
Thioninpriparaten. Zeichenapp. 28/1. 

a 32-Kernstadium, 6b 64-Kernstadium, 
¢ 128-Kernstadium. Die Sphare vergréBert 
sich in Richtung der Langsachse unter nur 
geringer Verbreitung auf den Querschnitt. 
' Yom 128-Kernstadium an besitzt die Sphare 


a 
Abb. 1la—e. Hine Seite von Hiern des 256 


bis 1024-Kernstadiums, gezeichnet nach 
Thioninpriparaten. Zeichenapp. 28/1. 1/, des 
Kernbestandes ist durch eine feine Linie ab- 
gegrenzt. a 256-Kernstadium, 6b 512-Kern- 
stadium, ec 1024-Kernstadium. Die Kerne 
riicken nach der Oberfliche empor. Die Uber- 
legenheit im Gebiete des Querschnittmaxi- 


mums einerseits und der ventralen gegen- 
tiber der dorsalen Hiseite andererseits ist 
iiberall deutlich sichtbar. 


eine 4hnliche Form wie das Hi. 


die Sphare so vergréBert, das die Kerne den gesamten Eiraum bevélkern 
und in die Oberflachenschicht des Keimhautblastems eintreten. Ent- 
sprechend ihrem staéndigen Vorsprung beginnen die Kerne, die auf der 
Hohe des gr6éBten Eiquerschnittes liegen, zuerst mit der Einwanderung. 

Eine genaue Beobachtung der Teilungsrichiung auf Schnittbildern 
laBt erkennen, daB die Spindeln bei der Kernvermehrung bis zur Aus- 
bildung des geschlossenen Blastoderms fast durchweg in tangentialer 
Richtung liegen, d. h. stets in die Fliche der Sphare fallen. Ausnahmen 
machen die ersten 4 Furchungsteilungsschritte, bei denen die hinter- 
einander folgenden Spindeln etwa aufeinander senkrecht stehen und 
die radialen Teilungen bei der Entstehung der Vitellophagen, iiber die 
am Ende des Abschnittes gesprochen wird. Wenn die Sphare sich in 
die Linge streckt, fallt auf, daB die Kerne der hinteren Halfte sich gerade 
in Richtung der Langsachse teilen und damit ihre Ausbreitungsbewegung 


unterstiitzen. 
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Wahrend ihrer Wanderung durch das Ei nehmen die Kerne standig 
aus dem Retikulum Plasma in ihre Héfe auf. Sobald sie in Spharenform 
angeordnet sind, lassen sich deshalb an verschiedenem Plasmagehalt zwei 
Zonen unterscheiden. Innerhalb der Sphare liegt ein fast plasmatfreier, 
auBerhalb ein plasmahaltiger Bezirk. So sind auf der Abb. 18 im 512-Kern- 
stadium innerhalb der Sphare nur noch ganz spirliche Reste plasmatischer 
Substanz vorhanden (Pla). In der auBeren Schicht dagegen hat sich 
der alte Plasmabestand unverandert erhalten (Pir). Ebenso verstarkt sich 
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Abb. 12a—e. Furchungsbilder vom lebenden Hi. Phot. 30/1. a 256-Kernstadium. Hier tritt 
die Keulenform der Sphire besonders schén hervor, ebenso die Uberlegenheit der ventralen 
iiber die dorsale Seite. b 512-Kernstadium. Die Kerne liegen im Gebiete des gré8ten 
Hiquerschnittes dicht unter der Oberfliiche. c und d 1024-Kernstadium. Zwei Photo- 
graphien desselben Hies mit 30 Min. Zeitunterschied. Sie zeigen das allmihliche Empor- 
kommen der Kerne und die ,,furchung’ an die Oberfliche. e Gleichmdfiges Blastoderm, 
12 Stunden nach der Ablage. Kerne als dunkle Punkte zwischen hellem Plasma. Gleich- 
formigkeit sehr deutlich. 


auch das Keimhautblastem nur sehr wenig gegeniiber seiner urspriing- 
lichen Dicke. 

In Zeiten starkerer Wanderungsgeschwindigkeit, also wahrend der 
Langsverteilung bei den hinteren Kernen und wahrend der Querverteilung 
bei samtlichen Sphirenkernen, ziehen sich die sonst gleichmaBig amében- 
formigen Plasmahéfe der Furchungskerne stark in die Lange. Dabei liegt 
der Kern an dem Ende, das der Bewegung vorausgeht. Es kommt 


dadurch die charakteristische Kometenform der Furchungshéfe zustande 
(Abb. 18, Ko). 


Sehr auffillig ist eine differente Fdrbung des Plasmas an Thionin- 
praparaten. Nach dem 5. Teilungsschritt farbt sich zuerst vor allem 
in den dorsalen und lateralen Randbezirken, spiter allerseits das ge- 
samte Plasma, einschlieBlich des Keimhautblastems in Héhe des gréBten 
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Hiquerschnittes dunkler als die Umgebung, wie die Abb. 16 zeigt. 
Deutlich erstreckt sich die auffallige Farbung iiber das Gebiet des 
groBten Ei- und Spharenquerschnittes. Diese unterschiedliche Affinitat 
des Plasmas oder seiner Kinschliisse zu Thionin ist bis zur Einwan- 
derung der Kerne ins Blastoderm, jedoch nicht mehr in den folgen- 
_ den Stadien , zu beobachten. Die Bedeutung dieser Farbauszeichnung 
gerade im Gebiete des gréBten Eiquermessers kann erst in spiterem Zu- 
sammenhang (S. 154) ausfiihrlich gewiirdigt werden. 

Der Vorgang der Hinwanderung findet zwar im allgemeinen kurz 
nach dem 10. Teilungsschritt statt, kann aber auch wahrend der Teilung 
oder bereits im 512-Kernstadium einsetzen. Er dauert etwa eine Stunde, 
und es gelang, ihn in verschiedenen Phasen durch zwei Photographien 
(Abb. 12c, d) desselben lebenden Eies festzuhalten, die etwa 30 Min. 
auseinanderliegen. Auf Abb. 12c sieht man, daB in einem Bereich von 
der Mitte des Eies bis nicht ganz zum vorderen Pole die Oberflache 
eine zellige Struktur aufweist. Hervorgerufen wird diese von Furchen, 
die im Augenblick des Kerneintritts in das Keimhautblastem etwa 
konzentrisch um jeden Kern einschneiden. Die Furchen sind als helle, 
breite Graben zwischen den Zellen deutlich sichtbar. 30 Min. spater 
(Abb. 12d) hat sich der Vorgang bis auf den vorderen Pol und nach hinten 
bis auf */, der Hilange ausgedehnt. Kurz danach ist die ganze Oberflache 
erfaBt (Abb. 12e). , 

Wie oben bereits fiir die Wanderung der Kerne allgemein bemerkt 
wurde, geht auch beim Emportauchen an die Oberflache der Kern voran. 
Er riickt in das Keimhautblastem ein und 1a8t dabei einen groBen Teil 
seines Hofplasmas zuriick. Nur eine geringe Menge folgt dem Kern 
und mischt sich mit dem peripheren Plasma. Der zuriickbleibende Teil, 
der sich durch dunklere Farbung vor dem Keimhautblastem auszeichnet, 
liegt in unregelmaBigen Haufen, die mit Fortsétzen ins Hiinnere hinein- 
ragen, unter den sich bildenden Blastodermzellen. Dieses zurtickbleibende 
Hofplasma wird erst nach Ausbildung des geschlossenen Blastoderms 
allmahlich in die Zellen aufgenommen (vgl. S. 143). 

Zwei auffallige Besonderheiten in dem Furchungsverlauf habe ich 
bisher bei der Schilderung auBer acht gelassen. Die Kerne des grépten 
Eiquerschnittes schreiten nicht nur in der Wanderung voran, sondern stehen 
in diesem Gebiet auch am dichtesten beieinander, wie Abb. lla, b,c und 
Abb. 12a, 6, c,d iiberzeugend dartun. Auferdem lassen Abb. 11a, 6, 
sowie Abb. 12a deutlich erkennen, daB die ventrale Seite der Sphare 
der dorsalen gegeniiber erhéhte Wanderungsgeschwindigkeit der Kerne 
aufweist. Trotz zahlreicher individueller Schwankungen sind diese beiden 
Erscheinungen regelmaBig zu beobachten. 

Aus der geschlossenen Bewegungsform der Sphare treten die Vitello- 
phagen als friihzeitig differenzierte Furchungskerne heraus. Wahrend 
des 7. Teilungsschrittes fallen 1 oder 2 Kerne auf, deren Spindeln nicht 
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tangential, sondern radial stehen. Entsprechend werden im 128-Kern- 


i 
{ 
7 
’ 


stadium 1 oder 2 Kerne innerhalb der Sphare gefunden, die durch ihre 


zHp 
Abb. 13a. Erklarung s. Abb. 13c¢, 8.143. 


asymmetrisch der EKiperipherie 
zugewandten Plasmahéfe eine 
einwarts gerichtete Bewegung 
erkennen lassen. Derselbe Vor- 
gang spielt sich auch wahrend 
der beiden nachsten Teilungs- 
schritte ab. Auffallenderweise 
treten die Vitellophagen im all- 
gemeinen zuerst im vorderen 
Drittel der Sphare auf. Spater 
wandern sie, auBer an den Polen, 
an allen Orten der Kernsphare 


ein. Uber die Zahl der Vitello-— 


phagen 1a8t sich fiir die ver- 
schiedenen Furchungsstadien 
keine feste Regel angeben, da 
sie infolge der Vermehrung aus 
Teilung der vorhandenen und 
der unregelmaBigen Neuzuwan- 


derung grofen Schwankungen unterworfen ist. Gewdhnlich lassen sich 
fiir das 128-Kernstadium 1 oder 2 Vitellophagen feststellen, fiir das 
Se 256-Kernstadium 2 bis 


Abb. 130, Erklarung s. Abb. 13¢, S. 143. 


10, fiir das 512-Kern- 
stadium 10—50. Wenn 
die Furchungskerne die 
Oberflaiche  erreichen, 
kénnen etwa 100 Vi- 
tellophagen, also etwa 
1/1) des gesamten Kern- 
bestandes, im Inneren 
angetroffen werden. 
Die Teilung der Vitello- 
phagen verlauft nicht 
immer synchron mit 
der der Spharenkerne. 

Die  kinematischen 
Hrscheinungen wdahrend 
der Furchung verlaufen 


in dret klar voneinander geschicdenen Phasex.. In der 1. Phase, die den 1. bis 
4. Teilungsschritt umfakt, verteilen sich dis Kerne chne gerichtete Be- 
ziehung zur Kioberflache, man kann sagen, rein nach mitotischen Gesetzen. 
Die Ebenen der drei ersten Teilungsschritte stehen dabei aufeinander 
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senkrecht. Die Kerne sind dann auf der Oberflache eines raumlichen, 
fast kugeligen Gebildes angeordnet, das als Ganzes bis in die Gegend 


des gréBten Eiquerschnittes verlagert wird (Phase [Fa der Tabelle ie 


Wahrend der 2. Phase, vom 4.—7. Teilungsschritt, liegt die Hauptrichtung 
der Kernbewegung parallel zur Hildngsachse (Phase IFb der Tabelle 1). 
In der letzten Phase riicken 
die Kerne an die Oberfldche 
(Phase IF'c der Tabelle 1). 


IB. Bildung der Keim- 
anlage (10—32 Stunden, 
Tabelle 1). 


Beim Eintritt in das 
Keimhautblastem _ teilen 
sich die Kerne zweimal 
hintereinander in tangen- 
tialer Richtung. Beide T'ei- 
lungsschritte verlaufen 
nicht mehr synchron, son- 
dern beginnen an der Stelle, : 
an der die Furchungskerne a oc 
zuerst die Oberflache er- 
reichen und pflanzen sich, 
einer Welle gleich, von dort 
nach vorn und hinten tiber 


4 Kb 


Abb. 13¢. 


Abb. 13a—c. Querschnitt der verschiedenen Blasto- 
dermstadien (Tabelle 1). Phot. 100/1. a Gleichmdfiges 
Blastoderm, 12 Stunden nach der Ablage. Zellen pflaster- 


das ganze Hi fort. Dabei 
beteiligen sich samtliche 
Kerne. Nach dem 12. Tei- 
lungsschritt hat sich ein 
allseitig geschlossenes Bla- 
stoderm ausgebildet (Abb. 
12e und 13a), in dessen 


steinformig, ohne Basalmembran, darunter vereinzelte 
Zellen des inneren Keimhauthlastems. b Zweireihiges 
Blastoderm, 18 Stunden nach Ablage. Infolge schriger 
Teilungsrichtung Kerne in zwei Reihen. Basalmembran 
gebildet, darunter ein neugebildetes inneres Keimhaut- 
blastem vom Plasma der Zellen sichtbar verschieden, 
dorsal fehlend. Im Inneren Syncytien mit degenerieren- 
den Kernen. c differenziertes Blastoderm, 24 Stunden nach 
der Ablage. Aufnahme des inneren Keimhautblastems 
in die Zellen nach Riickbildunge der Basalmembran. 


verschiedenen Bezirken Ausbildung langgestreckter prismatischer Zellen. 


Zelldichte und ZellgréBe 

einander nicht gleich sind, entsprechend den friiheren Feststellungen. 
Sie nehmen nach den Polen zu allmahlich ab. Das Maximum liegt 
etwa im Gebiete des, gréBten Hiquerschnittes. Ebenso stehen auf der 
Ventralseite die Zellen dichter und sind gréRer als auf der Dorsal- 
seite. Die Zellen besitzen in diesem Stadium ein breites, pflaster- 
steinformiges Aussehen. Eine Basalmembran fehlt ihnen noch. Unter 
ihnen bleiben noch langere Zeit vereinzelte, auffallig dunkle Schollen 
des zuriickgelassenen Hofplasmas liegen (Hp). SchlieBlich werden auch 
diese Reste des Hofplasmas aufgenommen und Zellgrenzen gegen den 
Dotter gebildet. Damit. ist. dic, Blastodermbildung vollendet. 
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Allmahlich riicken die Zellen nach der Ventralseite zusammen, wodurch 
der Gegensatz zwischen ventral und dorsal scharfer wird, ohne daB die 
Dorsalseite je ganz von Zellen entbl6Bt wiirde. Bei den mit etwa 
16 Stunden neu einsetzenden Zellteilungen stellen sich die Spindeln 
schrag zur Oberflache ein, so da wenigstens in den ventralen und 
lateralen Teilen eine Zweischichtigkeit des Blastoderms vorgetaéusch. 
wird. Die Zellen selbst greifen aber keilférmig ineinander, so da8 nur 
eine zweireihige Anordnung der Kerne zustande kommt (Abb. 136). 
In dieser Weise werden etwa 3 Teilungsschritte vollzogeny, denen wohl 
simtliche Zellen unterworfen sind. Wieder liegt der Beginn der Teilung 
in den Eibezirken, die schon bei den friiheren Teilungsschritten voran- 
gegangen sind. 

Gleichzeitig mit dieser Zellvermehrung sammelt sich unter dem 
Blastoderm eine neue geschlossene Plasmaschicht an (vgl. Abb. 136, 1Kb), 
deren allmahliches Entstehen an einzelnen EKiern in zunehmendem 
Ausbildungsgrad verfolgt werden kann. Sie bleibt wahrend diesesStadiums 
durch die basalen Zellgrenzen vom Blastoderm getrennt. Auf Quer- 
schnitten, die mit DELAFrELDschem Hamatoxylin behandelt sind, unter- 
scheidet sie sich auffallig vom Plasma der Zellen. Sie zeigt im Gegensatz 
zu dessen faserigem Aufbau eine auBerst feinkérnige Struktur und ist 
weniger stark gefarbt. Mit Ausnahme der dorsalen Mediane und der 
beiden Pole bildet sich diese Schicht in allen Eiteilen aus, ihre Starke 
ist jedoch nicht tiberall die gleiche. Wie fiir die Hohe der Zellen liegt auch 
hierfiir ein Maximum etwa im Gebiete des gréf8ten Eiquerschnittes. 
Die Beobachtungen weisen darauf hin, da diese Schicht durch einen 
Plasmazustrom aus dem: Eiinneren entsteht. Die direkte Feststellung 
eines Vorriickens gréBerer Plasmamengen in die peripheren Dotterteile 
ist nicht méglich. Doch erscheinen in diesem Stadium die Faden zwischen 
den Fettkugeln wieder etwas starker, was auf eine Plasmaanreicherung 
im Eiinneren hinweist. Diese Plasmabildung entspricht nach Art ihrer 
Entstehung und Anordnung dem von WEISMANN (1862) fiir Musca ge- 
pragten Ausdruck des inneren Keimhautblastems. 

In diesem Stadium wandern einzelne Kerne durch die Basalmembran 
nach innen (¢K) und ersetzen die primaren Vitellophagen, die sich inzwi- 
schen unter auffalliger Syncytienbildung aufzulésen begonnen haben (Sc). 

Nach AbschluB der Teilungsschritte ordnen sich die Kerne allmahlich 
wieder zu einer einreihigen Schicht an der 4uBeren Oberfliche der Zellen 
an. Die basalen Zellgrenzen verschwinden, und die starke Schicht des inneren 
Keimhautblastems wird in die Zellen aufgenommen. Jedoch kann man 
die beiden Teile des Plasmas noch deutlich unterscheiden (Abb. 13¢). 
Infolge der erhéhten Zellenzahl und der Aufnahme des inneren Keimhaut- 
blastems erscheinen die Zellen vor allem ventral-lateral langgestreckt 
prismatisch. An der Dorsalseite liegt ein flaches Plattenepithel ohne 
ein inneres Keimhautblastem, das ebenso an den Polen fehlt. 


u 
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Wenn die Schicht des inneren Keimhautblastems vdllig in die Zellen 


aufgenommen ist, bilden sich die basalen Zellgrenzen aus. Das ganze 
_ Blastoderm zeigt dann in dem Stadium der vollendeten Keimanlage 
_ sechs differente Bezirke, die sich streifenformig tiber die Eilange erstrecken. 


Sie kénnen nach ihrer morphologischen Differenzierung und prospektiven 
Bedeutung am besten auf einem Querschnitt eines etwas alteren Stadiums 


_ (Abb. 22a) folgendermaBen unterschieden werden: Ventral liegt ein 
_unpaarer Bezirk enggedrangter, saulenformiger Zellen, durch zwei als 


Vertiefungen erscheinende Langsrinnen abgegrenzt von zwei Zellstreifen, 
die sich nur durch etwas gréBere Hohe ihrer Zellen von dem mittleren 


_unterscheiden. Diese als Mittelplatte (7p) und Seitenplatte (Sp) zu be- 


zeichnenden Keimbezirke stellen das eigentliche embryonale Blastoderm, 
die Keimanlage, dar. Die unpaare Mittelplatte, die etwa1/, des Kiumfanges 
einnimmt, bildet spater das untere Blatt, die beiden Seitenplatten um- 


- fassen je etwa1/, des Eiumfanges und liefern das obere Blatt. Dorsal schlie- 


Ben sich jederseits zwei schmale Zonen ungleichf6rmig dreieckiger Zellen 


an (AZ). Aus ihnen bildet sich die Embryonalhiille. Endlich ist zwischen 


diesen Partien ein schmales, diinnes Band, das nur wenige Zellen enthalt, 
der Dorsalstreifen (,,dorsalstrip“’, Netson 1915) sichtbar. Er findet 


~weder beim Aufbau des Embryo noch bei der Hiillbildung Verwendung. 


Mit der Sonderung des Blastoderms in einen embryonalen und extra- 
embryonalen Teil ist die erste groBe Entwicklungsperiode (vgl. Tabelle 1) 


in dem Stadium der vollendeten Keimanlage beendet. 


2. Statistische Untersuchungen iiber die Richtungsorganisation wahrend 
der 1. Entwicklungsperiode. 


Die Formbildungsvorginge der 1. Entwicklungsperiode (Tabelle 1), 
bestehend aus Vermehrung und Ausbreitung der Kerne, Verlagerung 
yon Plasma sowie Zellbildung und -differenzierung, sind vor den spateren 
Organbildungsvorgangen dadurch ausgezeichnet, daB sie tiber die ganze 
Eilange und auf dem ganzen Eiquerschnitt in prinzipiell gleicher Weise 
verlaufen. Die zeitlichen Unterschiede, die sich dabei zeigen, sollen erst 
in einem spateren Abschnitt behandelt werden. In jedem Augenblick der 
Entwicklung sind aber vor allem gleichbleibend bestimmte strukturelle 
Differenzen im Eibau vorhanden, die in der Plasmaverteilung und der 
Anordnung der Furchungs- und Blastodermzellen in den verschiedenen 
Eigebieten standig zum Ausdruck kommen. Diese abgeleitete Struktur 
zeigt ebenfalls eine bestimmte Richtungsorganisation, deren statistischer 


‘Nachweis in diesem Abschnitt erbracht und deren Beziehung zur Primitiv- 


-struktur im einzelnen nachgewiesen werden soll. 


Die Verteilung des Plasmabestandes im Keimhautblastem erfahrt 
wahrend der Dauer der Furchung keine wesentliche Veranderung. Das 
Richtungsplasma lést sich auf. Durch den Zuflu8 aus dem Richtungs- 
plasma und vielleicht auch aus dem Retikulum verstarkt sich das 


Z. f. Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 10 
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Keimhautblastem ein wenig, insbesondere auf der Ventralseite. Im 
iibrigen andert sich an dem Differenzierungsmodus nichts, wie oben 
bereits an Hand der Abb. 7 abgeleitet wurde. 

Das Plasma des Retikulums wird von den Furchungskernen als Hof- 
plasma aufgenommen und allmahlich aus dem Eiinneren an die Oberflache 
verlagert. In dem von den Kernen durchwanderten Gebiet bleibt zwischen 
den Dotter- und Fettkugeln nur eine ganz unbedeutende Menge Plasma 
in Form feinster Faden zuriick (Abb. 18). Seine Ansammlung in den Hofen 
erm6glicht es jetzt, zu einem genaueren Bild seiner Verteilung im Eiinneren 
zu gelangen. 

Die Grépe der Furchungsplasmahéfe schwankt im allgemeinen zwischen 
dem 2- und 16fachen Betrag des Ruhekernvolumens. Sie wurde unter 
einem Okularraster durch Zahlung der ausgefiillten Felder! zum Vergleich 
gemessen. Fiir die gefundenen GréBenunterschiede lassen sich mehrere 
Ursachen feststellen. Einmal verkleinert jeder Teilungsschritt die 
Plasmahéfe auf die Halfte. In der folgenden Ruhepause des Kernes wird 
diese Verminderung durch Neuaufnahme je nach dem erreichten Furchungs- 
stadium mehr oder weniger wieder ausgeglichen. Bis zum 64- oder 128- 
Kernstadium wachst laut den Angaben der Spalte I—III in Tabelle 5 die 
Maximalgr6éBe der Hofe von 1 auf 4,5 wahrscheinlich als Folge der Ein- 
wanderung der Kerne in die besonders plasmareichen Gebiete (vgl. 
S. 134). Von dieser Zeit an nehmen die Héfe mit jedem folgenden Tei- 
lungsschritt allmahlich bis auf 2 ab. Die Kerne durchwandern jetzt bei 
ihrem Emporriicken plasmaiarmere Gebiete. 


Tabelle 5. Messungen iiber die relativen GréBenanderungen der Plasma- 
héfe wihrend der Furchung. 


Furchungs- 


Maximalgr6Ben der Furchungsplasmahéfe im Gebiete 
stadien 


des groBten Hiquerschnittes* 
II 


Mittel 
Tit 


1 1 1 
2 2 2 
2,5 2,5 2,5 2 2,5 2,5 2,5 2,5 2,5 
3 3 3 3 3 3 4 3 3 
+ 3,5 4 3,5 4,5 4 4 4 4 
4,5 4 4,5 4,5 4 4,5 4 4 4,3 
4 6 4,5 5 6 | 4,5 4,5 + 4,8 
4 4 4 5 4 4,5 4 4 4,2 
3,5 3 3 3,5 3,5 3 3,5 3 3,5 
2,5 2,5 2 2,5 3 ile 85) 2,5 2,5 
2 2 2,5 2 2 eH MN 2 2 2 


Neben solchen zeitlich bedingten Unterschieden in der absoluten 
Gr6Be finden sich auch solche fiir ihre relative GroBe in den verschiedenen 
Kigebieten, etwa von Beginn der Langsausdehnung der Sphare im 32-Kern- 
stadium bis zum Hintritt der Kerne ins Keimhautblastem. An den beiden 


' Flacheneinheit = 144 2. 
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groBtem LEiquerschnitt und Eimitte (Tabelle 6, Spalte ITI—VII). In 
ein und demselben Hi konnten Plasmahéfe gefunden werden, bei denen 
der groBte den kleinsten um das 10fache an FlachengréBe (Schnitt- 
bilder) iibertraf. Der bisher gefundene Differenzierungsmodus wird 
durch diese Werte scheinbar etwas durchbrochen. Das Maximum liegt 
hier fiir alle Kier zusammen beim 36. Teilstrich (Zeile 8, Spalte VII). 
_ Fir eine genaue Darstellung der Plasmaverteilung mu8 jedoch auch die 
Kernzahl in den verschiedenen Kiteilen beriicksichtigt werden. Wenn 
man diese, fiir den Bereich von 6 Querschnitten (4 Teilstrichen) als 
Durchschnitt erhaltene Hofgré8e mit der in gleichen Bezirken gefundenen 
Gesamtkernzahl! multipliziert (Spalte VII und VIII), wird man ein wirk- 
lich vergleichbares Ma fiir den Plasmareichtum der verschiedenen 
Hiteile erhalten (Spalte IX). Danach liegt das Maximum beim 24. Teil- 
strich (Zeile 5, Spalte IX) und nimmt mit geringen Schwankungen all- 
mahlich nach beiden Polen ab. Es bleibt also die urspriingliche quanti- 
tative Verteilung des Plasmas beziiglich der Hilangsachse auch im Kiinneren 
wahrend der Furchung dieselbe wie zu Beginn (vgl. Abb. 30, VIII). 

Mit dem Eintritt der Kerne ins Keimhautblastem ist der gesamte 
Plasmabestand bis auf die feinen Faden zwischen den Fettkugeln an 


Tabelle 6. GréBe der Plasmahéfe in 4 verschiedenen Furchungsstadien 
nach Mittelwerten fiir je 6 Querschnitte. Flachenmessungen mittels 
Okularraster. 


GréBe? ise Lee eG bei einer ae 
% -Teil- F Gesamt- baren 
strich Schnitt kernzahl! Plasma- 
96 128 256 512 |Zusammen menge 
Vv val IX 

8 12 3,5 3,5 2,5 2 11,5 33 382 
12 18 4 345) 3,5 25 13,5 66 891 
16 24 4,5 3 4 2,5 14 63 882 
20 30 4 3,5 4 3 14,5 85 1233 
24 aio 6 4 3,5 3 16,5 88 1452 
28 42 5,5 4,5 4 3 17 79 1343 
Sy 48 6 3,5 3,5 3,5 16,5 78 1287 
36 54 6 4,5 4 4 18,5 57 1055 
40 60 5,5 4,5 3,5 3 16,5 52 858 
44 66 5 4,5 3,5 2,5 15,5 53 822 
48 fre 4,5 5 3,5 2,5 15,5 43 667 
52 78 4,5 4 350 2,5 14,5 4] 636 
56 84 5 3,5 4 2,5 16 43 678 
60 90 4,5 3,5 Bis 3 14,5 53 769 
64 96 4 3,5 2,5 2 12 45 540 
68 102 3,5 3 2.0 2 1, 26 286 
712 108 2,5 3,5 3 2 11 30 330 
76 114 3 3 2 2 10 39 390 
80 120 250 2,5 2 2 10 24 240 
84 126 2 20 


1 Vgl. Abb. 14 und 30, XI. 
2 Vgl. FuBnote S. 146. . 
10 
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die Eioberfliche verlagert. Die Ausbildung der Zellen andert seine Ver- 
teilung nicht. Daher besitzt das frischgebildete Blastoderm trotz der Gleich- 
formigkeit seiner Elemente ahnliche Starkeunterschiede in den einzelnen 
Eiteilen wie das Keimhautblastem. Die Abb. 30, Kurve I[Xa, sowie 
die Werte der Tabelle 7a in Spalte III—VI geben Starkemessungen des 
Blastoderms an Querschnitten in verschiedenen Regionen (Spalte I, IT), 
eines 12 Stunden alten Eies (vgl. Abb. 13a) wieder. Sie zeigen ein 
Maximum zwischen dem 30.—42. Schnitt (21.—30. Teilstrich) und eine 
schwache Uberlegenheit der ventralen gegeniiber der dorsalen Liseite, 
die gemiB dem Mittelwert der Tabelle 7a prozentual etwa der des Keimhaut- 
blastems entspricht. Wahrend der nun folgenden Ausbildung der Keim- 
anlage werden durch Zellvermehrung, -differenzierung und -verschiebung 
in der Hauptsache die Gegensitze zwischen den ventralen und dorsalen 
Blastodermpartien verscharft. Die Unterschiede entlang der Eilangsachse 
bleiben dabei bestehen, sie werden ebenfalls in ihren Ausmafen durch 
Aufnahme des inneren Keimhautblastems (18—24 Stunden nach der 
Ablage, vgl. S. 144 und weiter unten) verstarkt. Ein Vergleich der Werte der 
Tabelle 7a, b und csowie der Kurven IX a, b und cin Abb. 30, bei denen 


Tabelle 7a. Messungen tiber die Starke des auf der Abszisse die Quer- 
neugebildeten Blastoderms (12 Stunden) in schnittzahlen, auf der 
den verschiedenen Eiteilen (nach Quer- Ordinate die Blastoderm- 


schnitten). starke zweier Hier ange- 
geben sind, bestatigt diese 


% -Teil- Starke des Blastoderms* 


striche | gonnitt |— Angabe fiir drei der mar- 
(14,4 te)? ventral | rechts | links | dorsal kantesten Blastodermsta- 
s dien (Querschnitte auf 
9 Abb. 13a, ¢ und 22a). Deut- 
. lich hebt sich der Gipfel 
10 der mittleren Kurve (Abb. 
9 30, Kurve IX 6, 24stiindiges 
: Blastoderm) starker hervor 
37 10 9 9 9 als in der unteren (Abb. 30, 
re . 4 : : Kurve IXa, 12stiindiges 

50 9 0 9 8 Blastoderm). 
a 9 9 9 8 Mit der Fertigstellung 
a 5 : 5 der Keimanlage machen 
67 8 8 8 8 sich noch weitere Veran- 
e : : : 7 derungen bemerkbar. Die 
80 7 7 7 u Seitenteile des Blastoderms 
84 7 7 7 7 verstarken sich und dif- 
Mittelwert zwischen ferenzieren sich so zu den 
Teilstrich 13 und 84 8,3. Seitenplatten (vgl. Ta- 


Gesamtmittelwert 


1 §. FuBnote S. 132. 
* MeBeinheit = 2,4 w. 


belle 7c, Spalte TV und V 
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sowie Abb. 22a), die das Material fiir das obere Blatt liefern. Gleich- 
zeitig zeigen die Messungen, und das ist von gréBter Wichtigkeit 
fiir alle weiteren Untersuchungen, eine Verschiebung des Maximums 
nach hinten. Seine Mitte liegt nicht mehr um den 24. Teilstrich 
(Tab. 7a und b, Zeile 5 sowie Abb. 30, Kurve [Xa und b), sondern 
in der Region des 28. Teilstriches (Tab. 7c, Zeile 5 sowie Abb. 30, 
- Kurve [Xc). Im Zusammenhang damit kann beobachtet werden, daB 
sich die gesamte Keimanlage etwas verkiirzt. Dieser Vorgang ist vor allem 
an den Polen, an den Enden der Keimanlage, zu verfolgen. Er setzt sich 
nach langerer Zeit bis zur Einsenkung des Mesoderms fort. Dadurch fallt 
nach der Fertigstellung der Keimanlage die Mitte des Differenzierungszen- 
trums nicht mehr in das Gebiet des Querschnittmaximums. 

In der Erscheinung des inneren Keimhautblastems zur Zeit des zwei- 
reihigen Blastoderms (17—20 Stunden, vgl. Abb.136) treffen wir, 
gleichgiiltig wie auch die Substanzbildung erfolgen sollte, erstmalig auf 
eine nicht schon in der Primitivstruktur gegebene Anordnung des Plasmas. 
Um so bedeutungsvoller ist die Tatsache, da auch bei ihm ein ent- 
sprechender Verteilungs- 
modus festgestellt werden Tabelle 7b. Messungen iiber die Starke des 

kann. An den Polen und differenzierten Blastoderms (24 Stunden) 
Peder Dorsalseite feblend in den verschiedenen Hiteilen (nach 
: : Querschnitten). 
wachst es, wie die Spal- 


Starke des Blastoderms! 


% -Teil- 


ten IJII—V der Tabelle 8 atiahe ; = 
zeigen, allmahlich bis zu (16,3 “) ventral | rechts | links oy 
einem Maximum in dem 

Gebiet um den 24.—48. 5 
Querschnitt (Spalte II), 
oder 16.—32. Teilstrich 7 
(Spalte I) an. Nach seiner 22 oe U7 a : 
Aufnahme in die Zellen a a Ly eee er oe te 
kann man die beiden Plas- 39 54 18 16 16 8 
masorten noch deutlich i. . i 7 i e 
unterscheiden (Abb. 13c, 43 79 15 13 15 7 
tKb). Auch die Vertei- 47 ie 7 = i. i 
lung auf dem Querschnitt : a bo a ae alas 
ist nicht gleichmaBig, denn 58 96 13 13 13 7 
es werden nur die Teile 61 ae : : ie d 
des Blastoderms von der e 1B 13 13 : 
-Plasmaschicht unterlagert, 72 : 
die die Keimanlage und die Et 

Embryonalhiille —_ liefern 33 

(vgl. Abb. 136, Kb und Mittelwert zwischen 

die Mittelwerte der ein-  Teilstrich 7 und 76 


zelnen PartieninTabelle 7a Gesamtmittelwert | 12,9 


1 §. FuBnote S. 148. 
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und b). Ein dorsaler, medianer Streifen mit besonders diinnem Ze” 
epithel bleibt, wie die Pole, voéllig frei davon. A. 
Die GesetzmaBigkeit in der Verteilung des Plasmabestandes wal. 
der 1. Entwicklungsperiode findet in der zahlenmdpigen Verbreitw 
Furchungskerne und Blastodermzellen eine Parallele. Vom 16. bis 128. 
Kernstadium streckt sich die Sphare in die Lange. Dabei verteilen sich 
die Kerne aber nicht gleich- 
maBig in alle Abschnitte 
der Sphare, sondern blei- 


Tabelle 7c. Messungen tber die Starke des 
Blastoderms der Keimanlage bei begin- 
nender Mesodermbildung (32 Stunden) in 


den verschiedenen Hiteilen (nach ben im Ausgangsgebiet 
Querschnitten). dieser Bewegung in gro- 
% -Teil- Starke des Blastoderms? Berer Anzahl zuriick (vgl. 
aisn rechts| links |dorsal dazu die Abb. 10). An 
I vi einem Kimit 64 Zwillingen, 
2 also gerade beim AbschluB 
16 7 der Langsverteilung, ist 
20 0 diese Regel durch Fest- 
stellung der Kernzahl fiir 
39 7 gleich groBe LEHigebiete 
36 5 (Abb. 14, Kurve I) bereits 
rH @ zu erkennen und 1aBt sich 
48 a dann in immer mehr deut- 
52 7 lich ausgepragter Form bei 
56 8 
60 3 allen folgenden Furchungs- 
64 x stadien bestatigen (Kurve 
- s II—V). Bei der graphi- 
76 4 schen Darstellung dieses 
80 5 Tatbestandes (Abb. 14) 
: 3 sind die fiir ein Gebiet 
92 9 von jeweils 12 Querschnit- 
Mittelwert zwischen ten (Abszisse) gefundenen 
Teilstrich 12 und 92 Kernzahlen als Ordinate 


Gesamtmittelwert siulenférmig eingetragen. 


Diese Zusammenfassung 
erwies sich als notwendig, um die in den stark und schwach besiedelten 
Teilen in gleicher Weise vorhandene Variation der Kerndichte nach 
Moglichkeit auszuschalten. Immerhin wird auch bei Anwendung dieser 
Methode eine im Verlauf der Furchung eintretende geringe Verschiebung 
des Maximums der Kerndichte nach hinten recht deutlich. Den hier 
nicht veréffentlichten Einzelergebnissen ist zu entnehmen, daB das 
Maximum in den jiingeren Furchungsstadien etwa beim 20. Teil- 
strich liegt. Erst bei den Alteren fallt es dann mit dem Gebiet des 
gropten Hiquerschnittes zusammen (Kurve IV and V). Welchen Fak- 
toren dieser geordnete Verteilungsmodus der Furchungskerne zuzu- 

1 8. FuBnote 8. 148. 


Differenzierungszentrum in der Embryonalentwicklung der Honigbiene. 15] 


schreiben ist, wird erst in einem spiteren Kapitel (S. 155) besprochen 
vden. 
4uffallig und aus dem Rahmen der eben beschriebenen Beobachtungen 
ausfallend ist ein fast regelmaBiges Ansteigen der Kerndichte in dem 
Go..et zwischen dem 80. und 100. Querschnitt (etwa 54.—66. Teil- 
strich), vor allem an jiingeren Stadien (Kurve I—III). In manchen 
Totalpraparaten, besonders der 32-, 64- und 128-Kernstadien, zuweilen 


ec noch der Ze Tabelle 8. Messungen tiber die Starke des 
Kernstadien, macht sich inneren Keimhautblastems nach seiner 
diese Erscheinung durch Ausbildung im zweireihigen Blastoderm 
eine Anordnung der Kerne (18 Stunden). 


in zwei Gruppen bemerk- 


Starke des inneren 
Keimhautblastems! 


bar, wobei allerdings fiir oe ake 
. STr1C. ; 

deren Gr6dBenverhaltnis (12.6 iD om" Iventrall rechts| links 7 eee 
und Lagebeziehungen TLL ji, 1V Vv 
keine feste GesetzmaBig- 
keit zu bestehen scheint. 2 : : 
So konnte bei einem 32- 5,5 6 6 
Kernstadium eine Grup- 5,5 | 5 7 

i i : Ml 5,5 U 
pierung in 20 und 12, bei 6 5 7 
64 Paarlingen eine solche - - g Q 6 17 
bs 5 15 
in 49 und 15 (bzw. 46 und 40 60 5 4 5 14 
18) gefunden werden. 44 66 5 3 5 13 
Nach dem 8. Teilungs- 48 72 4,5 | 3 4,5 | 12 

erst at Rotertal 62 78 4 4 4 12 
scnri 1s ese Untertel- 56 84 4 3,5 4 11,5 
lung nicht oder kaum 60 90 3 4 3,5 10,5 
mehr zu beobachten. . He 3 5 ; é 5 : 

Da beim Einriicken 72 108 3) 2 3 8 

der Kerne in das Keim- 76 oe ‘ ne ; 6,5 
hautblastem und bei der a 126 l 1 1 : 


Ausbildung des Blasto- 

derms keinerlei Verschiebungen der Zellelemente in Richtung der 
Langsachse stattfinden und keine lokalisierten Zellteilungen vor- 
kommen (vgl. S. 143), sind fiir die Zelldichte des Blastoderms ahnliche 
Beobachtungen wie fiir die Kernverteilung wahrend der Furchung 
zu erwarten. Zur Feststellung der Zellenzahl wurden auf jedem 6. Quer- 
schnitt simtliche angeschnittenen Zellkerne gezahlt, die bei verschiedener 
Hoéheneinstellung mittels der Mikrometerschraube sichtbar werden. 
Diese Methode gestattet gegeniiber der bei der Zahlung der Spharenkerne 
angewandten Betrachtung eines bestimmten Eigebietes groBere Mef- 
genauigkeit, eindeutige Lokalisation der Werte und vor allem die Dar- 
stellung der wirklichen Zelldichte. Durch Untersuchung benachbarter 
und dazwischenliegender Schnitte wurde die storende Wirkung zufalliger 
Schrumpfungen oder Verletzungen nach Méglichkeit ausgeschaltet und 


1 §. FuBnote S. 148. 
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der kontinuierliche Verlauf der Wer’ 
sich der Einflu8 der Querschnittgré . 
jeweiligen Durchmesser ausschalten und ° 
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bb. 14. Graphische Darstellung der zahlenmiBigen Verteilung der Furchungskerne in 

alteren Furchungsstadien. Fiir je 12 Querschnitte ist die Anzahl der Kerne durch die 

Hohe einer Siiule angegeben. 64/128-Kernstadium (1 Teilstrich 15,44). 96-Kernstadium 

(1 Teilstri¢h 14,64). 256-Kernstadium (1 Teilstrich 15,3 4). 384-Kernstadium (1 Teilstrich 

14,6 uw). 512-Kernstadium (1 Teilstrich 15,6 1). 

Abb. 15. Graphische Darstellung der Zellenzah] (Nq) und Zelldichte (N@q/d) (Ordinate) pra 

Querschnitt (Abszisse) fiir die drei Blastodermstadien. 12st, gleichméBiges Blastoderm 

(1 Teilstrich 14,4 1). 18st, zweireihiges Blastoderm (1 Teilstrich 13,3 u). 24st, differenziertes 

Blastoderm (1 Teilstrich 16,3 y). 


Zelldichte gewinnen. Die Untersuchung wurde am _ gleichmafigen 
(12 Stunden), zweireihigen (18 Stunden) und differenzierten Blastoderm 
(24 Stunden) vorgenommen. In der Abb. 15 sind je die absolute Zellen- 
zahl und die Zelldichte auf verschiedenen Querschnitten fiir diese drei 
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_ schreiben ist, wird er ler Weise wie fiir die friiheren Kurven 
- orden. ~)jesess't Dér allgemeine Verlauf der Kurven 
Auffallig und au: “tndene Differenzierungsbild. Etwa zwischen 
ausfallend ist °° (20.—80. Teilstrich) findet sich ein auf- 
Galzet wischen nach den Polen zu die Werte abnehmen. 
Vor allem Ww - 0h der Berechnung der Zelldichte, und das ge- 
_winnt riickwirkeuu . + Peweiskraft fiir die Feststellung der Furchungs- 


kernzahlen, daB nicht de: gréBere Ei-(Spharen-)querschnitt unmittelbare 
Ursache fiir eine groBere Zellen-(Kern-)zahl ist. Die hoheren Werte der 
Zelldichte an den Enden einiger Kurven entstehen als Folge schrager 
Schnittfihrung an den Polen, durch die mehr Zellen getroffen werden. 
Kin Vergleich zwischen der ventralen und dorsalen Eiseite ergab 
ndes Bild. Kurz nach der Ausbildung des Blastoderms (12 Stunden 

cer Ablage) ist eine schwache Uberlegenheit der Ventralseite 

any in dem Gebiet des gro8ten Querschnittes vorhanden. Sie ver- 
«iit sich in den beiden folgenden Stadien, so daB im Alter von 24 Stunden 
die beiden Eiseiten sich hinsichtlich ihrer Zelldichte wie 3 : 2 verhalten. 
Eine gemeinsame Betrachtung der Plasma- und Kernverteilung am Ende 
der ersten Entwicklungsperiode zeigt im ganzen eine tibereinstimmende 
Proportionalitat in allen Teilen des Kies. In dem Gebiet des gréBten 
Eiquerschnittes (20.—30. Teilstrich, 8.131) legt ein Maximum des 
Piasmabestandes (20.—30. Teilstrich, 8. 132f.), das auch nach Ausbildung 
der Furchungs- bzw. Blastodermzellen am gleichen Ort’ vorhanden ist 
und dabei durch die Masse des Hofplasmas (S. 147) bzw. durch die Héhe 
der Zellen (24. Teilstrich, S. 148f.) zum Ausdruck kommt. Das gleiche 
gilt fir das innere Keimhautblastem (S. 151). Dem entspricht einMaximum 
‘ Kerndichte wahrend der alteren Furchungs- und sadmtlicher Blasto- 
rastadien (20.—80. Teilstrich, 8.152). Das fiir die Primitivstruktur 
abgeleitete strukturelle Differenzierungszentrum hat sich demnach trotz 
der Umformung durch die Verteilung der Furchungskernhofe und 
ihre Einwanderung ins Keimhautblastem und durch die Zusammen- 
ballung des Retikulums zum sekundaren Keimhautblastem und seine 
Verschiebung an die EHioberflache mit aller Deutlichkeit wahrend der 
1. Entwicklungsperiode erhalten. Als wichtig und fiir die weitere Be- 
trachtung aufschluBreich muf die Tatsache herausgehoben werden, 
daB auch das Maximum der Kerndichte wahrend der jiingeren Furchungs- 
stadien ein wenig nach vorn verschoben ist, wenn es sich auch noch in 
den Grenzen der Mae fir das Differenzierungszentrum halt (20. Teil- 
strich, 8S. 150). Allmahlich riickt es dann ins Gebiet des Querschnitt- 
maximums. . 
Die geringe Zunahme der Kern- und Zelldichte auf dem 80. bis 
100. Querschnitt (etwa 54.—66. Teilstrich) bei allen Furchungs- und 
Blastodermstadien sowie das Auftreten eines schwach ausgepragten 
dritten Gipfels in der Héhe des 60. Querschnittes (des 40. Teilstriches im 


~ 
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18stiindigen Blastoderm) andern zwar im allgemeinen den Verteilungs- 
modus nicht, stellen aber gerade infolge ihrer bisher gefundenen Regel- 
maBigkeit so eigentiimliche Erscheinungen dar, daB eine nochmalige 
Erwaihnung notwendig erscheint. Im voraus ist festzustellen, daB erst 
nach gréiter Erweiterung des Beobachtungsmaterials SchluBfolgerungen 
zu ziehen sind. Es ware dann vielleicht moéglich, diese Erscheinung 
mit anderen bisher dem Schema schwer einzuordnenden Tatsachen, 
z. B. der Verteilung der Fettkugeln im Ei, in Zusammenhang zu 
bringen, und hierin einen Hinweis zu erblicken, dafi auBer dem Diffe- 
renzierungszentrum noch weitere ausgezeichnete Orte, wie das Rich- 
tungsplasma, sich im Hi befinden und fiir den DifferenzierungsprozeB 
von Bedeutung sind. 


V. Nachweis einer qualitativen Auszeichnung des Differenzierungs- 
zentrums in Gestalt einer spezifischen Affinitét zu Thionin und 
deren Entstehung wihrend der Furchung. 

Neben den bisher betrachteten quantitativen Merkmalen des Diffe- 
renzierungszentrums lenkt eine andere Beobachtung die Aufmerksamkeit 
auf sich, die auf eine qualitative Auszeichnung dieses Gebietes hinweist. 

Diese Erscheinung besteht in einer differentiellen Farbung, die bei 
Hiern im 32-Kernstadium nach Behandlung mit Thionin auftritt. Bei 
seitlicher Betrachtung zeigt sie sich am dorsalen Hirande auf der Hohe 
des Querschnittmaximums in einem halbkreisférmigen Bezirk (Abb. 166), 
der wie das Richtungsplasma und die zentrale Saule des Retikulums 
durch starke Konzentration der Farbung und dariiber hinaus durch 
einen besonders frischen. Farbton gekennzeichnet ist. In der dorsalen 
Mediane ist die Erscheinung am starksten ausgepragt, wahrend sie in 
den lateralen Gebieten allmahlich an Deutlichkeit verliert. Sie kann 
aber bei Betrachtung in ventraler oder dorsaler Ansicht in Form einer 
schmalen Zone an den beiden Seiten wahrgenommen werden. Der Uber- 
gang in den allgemeinen Farbton erfolgt fast unmerklich, nur nach vorn 
bildet sich eine ziemlich scharfe Grenze (gy). Im Gegensatz zum Richtungs- 
plasma und der zentralen Siule des Retikulums haben wir es hier nicht 
mit einer besonderen Anreicherung des Plasmas zu tun, wie sich auf 
Querschnittbildern feststellen 1i8t. Auch zeichnen sich nach Behandlung 
mit DELArrELDschem oder HErpENHAINschem Hamatoxylin diese Teile 
nicht besonders vor den anderen aus. 

Das Auftreten dieser differentiellen Farbung erfolgt im 32-Kernstadium, 
und zwar in einem Gebiete zwischen dem 10. und 40. Teilstrich. Vorher 
sind nicht einmal Spuren davon wahrzunehmen (Abb. 16a). Bis zur 
Ausbildung des Blastoderms ist die Erscheinung bei der Mehrzahl 
der Kier in stiirkerer oder schwacherer Form zu beobachten. Sie dehnt 
sich allmahlich auch in die ventralen Gebiete aus, so da8 das Ei schlieBlich 
von einem Giirtel umgeben ist (Abb. 16c). Jedoch bleibt die Dorsal- 
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seite des Kies stets intensiver geférbt. Eine Ausbreitung in Richtung 
der Langsachse 1a8t sich dagegen nur in geringem Mafe feststellen. 
Kine gleichartige differentielle Farbung zeigt sich an spiteren Stadien 
in solchen Gebieten, in denen auffallige Entwicklungsprozesse statt- 
finden. So z. B. in den Blasto- 
dermbezirken, wo Kernteilun- 
gen stattfinden, weiter bei der 
Mesodermbildung entlang den 
Trennungslinien zwischen Mit- 
tel- und Seitenplatten und 
schlieBlich besonders deutlich 
noch bei der Segmentierung 
in den Segmentstreifen. Sie 
tritt neben diesen Vorgiangen 
gewissermaBen als Begleiter- 
scheinung auf, wobei die ge- 
steigerte Affinitat zu Thionin 
auf chemische Anderungen im 
Zellplasma hinweist. Nun fehlt 
: he ae ee 4 a b e 
J edoch eine ahnliche Verkniip- Abb. 16a—ec. Auftreten und Ausbreitung der dif- 
fung fiir die besprochene Plas- _ferentiellen Farbung. Nach Thioninpraparat. 
Pe igs te ; Phot. 30/1. a 16-Kernstadium, ohne differentielle 
mafarbung wahrend der Zeit Farbung, b 32-Kernstadium, Auftreten auf der 
vom 32-Kernstadium bis zur dorsalen Hiseite, ¢ 512-Kernstadium, 
giirtelférmige Ausbreitung. 
Fertigstellung des Blastoderms. 
Dabei sind besonders bemerkenswert die Erstausbildung der Farbung 
auf der Dorsalseite, ihre spatere Ausdehnung auf die Ventralseite und ihre 
auffallig scharfe Begrenzung. Eine gewisse Parallele findet sich in der 
Beobachtung, da die Einwanderung der ersten Vitellophagen gerade 
zumeist von der Dorsalseite dieses Eigebietes aus erfolgt (vgl. 8. 142), 
wahrend im iibrigen ja eine Bevorzugung der ventralen gegeniiber der 
dorsalen Eiseite besteht. 


VI. Beziehungen zwischen der Eistruktur und den allgemeinen 
Foimbildungsvorgiingen der Kernverteilung und Kernvermehrung 
und die Bedeutung des strukturellen Differenzierungszentrums sowie 
des Richtungsplasmas fiir diese Prozesse. 
Beobachtungen und Diskussion. 
A. Kinematik der Kernverteilung. 


Die besondere Ausbreitungsbewegung der Kerne wahrend der Furchung 
wiirde, wenn man den Kernen eine autonome Fahigkeit fiir diese aus- 
gesprochene Mosaikarbeit zuerkennen wollte, einer Erklarung erhebliche 
Schwierigkeiten in den Weg stellen. Betrachtet man sie jedoch am Zu- 
sammenhang mit der Primitivstruktur des Kies, so wird man eine bis ins 


156 Martin Schnetter: Morphologische Untersuchungen iiber das 


einzelne gehende Beziehung feststellen. Auch ohne eigens dazu an- 
gestellte Experimente kann man im Rahmen einer Arbeitshypothese die 
Verteilung des Plasmas als eine Ursache des spezialisierten Furchungs- 
typus betrachten, weil die Furchungskerne, abweichend von ihrem Ver- 
halten bei anderen Insekten, z. B. Platycnemis, im Ei gewissermafen auf 
vorgezeichneten Wegen wandern. 

Die Lage der Kerne wahrend der ersten drei Furchungsstadien ist 
noch abhangig von dem Ort, an dem die Kopulation der Vorkerne statt- 
findet (vgl. S. 136). Wie sich das Richtungsplasma selbst nach Auswande- 
rung des Eikernes innerhalb des Keimhautblastems wahrscheinlich in 
Richtung auf das Differenzierungszentrum hin auflést, so bleibt auch der 


Tabelle 9. Durchschnittlicher Abstand der Sphaire vom vorderen Pol 
in den verschiedenen Furchungsstadien. Messungen in Teilstrichen 
nach 100 Totalpraparaten. 
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Kopulationsort' der Kerne fiir den weiteren Verlauf der Furchung nicht 
von Bedeutung. Vielmehr setzen sich die Kerne alsbald in Bewegung 
und riicken aus ihrer zumeist asymmetrischen Lage in die zentralen 
Hiteile hinein. Gleichzeitig entfernen sie sich etwas vom vorderen Pol, 
wie aus dem durchschnittlichen Abstand des vordersten Kernes vom Pol 
fiir die ersten Furchungsstadien festgestellt werden kann. Dieser wachst, 
wie aus dem Vergleich der Spalten II—V der Tabelle 9 hervorgeht, 
von 5 Teilstrichen im 2-Kernstadium auf 7,2 Teilstriche im 16-Kern 
stadium (vgl. Abb. 8a—h). Das bedeutet, daB nicht nur Kerne nach 
hinten abgegeben werden, sondern daf sie als Ganzes diese Bewegung 
vollziehen. Auf diesem Wege wird von 16 Kernen eine Sphire gebildet, 
deren Form nach mitotischen Gesetzen entsteht. Folgen doch wahrend 
der ersten vier Furchungsschritte die Kerne der Sacusschen Teilungs- 
regel, die besagt, dal} die Richtung jeder Teilung stets senkrecht zur 
vorhergehenden ist. Sie ordnen sich infolge ihrer AbstoBungstendenz 
(vgl. SErpEL 1932) in einer Kugelschale an. Wenn sich die Sphare wahrend 
der nachsten drei Teilungsschritte, vom 16.—128. Kernstadium, in die 
Linge streckt (vgl. Abb. 10a, undc), folgen die Kerne beiihrer Wanderung 
stiindig der zentralen Plasmasaule, in der zwischen groBen Fettkugeln 
die Faden des Retikulums besonders stark entwickelt sind (vgl. den 
Querschnitt Abb. 5 und das Totalpraparat Abb. 16). Die Bindung 
der Kerne an die Oberflaiche dieser Saule ist eine so feste, daB nach 
Abschlu8 der Langsverteilung die Umrisse der Sphare genau mit jener 
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zusammenfallen. Hin Vergleich der Abb. 16a, die die Plasmaverteilung 
im ungefurchten Ei recht gut darstellt, mit den Abbildungen der Normal- 
entwicklung, z.B. Abb. 10c, zeigt das in iiberzeugender Weise. Den 
' Kernen ist somit in dieser Phase ihrer Verteilung der Weg durch die 
Anordnung des Plasmas genau vorgeschrieben. 

In einer Diskussion der vorgetragenen Erscheinungen ware etwa auf 
folgendes hinzuweisen: Die Wanderung der Kerne in die zentrale Saule 
des Retikulums und weiter dahin, wo diese den reichsten Plasmabestand 
aufweist, wo das Keimhautblastem von maximaler Starke ist und wo 
das Querschnittmaximum liegt, statt sich nach allen Seiten auszubreiten, 
notigt zur Annahme bestimmter Faktoren, die sie in diese Richtung 
fiihren. Diese kénnten in dem festgestellten quantitativen Gefalle des 
Plasmabestandes (vgl. 8. 134) oder in einer qualitativen Differenzierung, 
vielleicht auch in beiden, zu suchen sein. Fiir die zweite Auffassung 
wiirde die allerdings erst nachtraglich sichtbar werdende differentielle 
Farbung dieses Gebietes einen Hinweis bieten. Die Kerne wiirden danach 
der Richtung des Gefalles folgen, bis sie das Zentrum der Plasmakon- 
zentration erreicht haben. Aber auch an eine rein mechanische Deutung 
ware zu denken: Die sich bildende Sphaire kénnie das Bestreben 
_ zeigen, sich symmetrisch in die Richtung der gré3ien Hidurchmesser 
(lings und quer) zu stellen, um den Druckverhaltnissen des Hiinhaites 
zu folgen. Die asymmetrisch der Ventralseite des Mies geniherte 
Sphare wiirde auf Druckdifferenzen an der konvexen und konkaven 
Seite hinweisen. 

Dariiber hinaus fordert die Verlangerung der Sphare in der zentralen 
Saule des Retikulums die Annahme besonderer Faktoren: Einerseits 
kénnte die plétzliche Verminderung des Plasmas im Retikulum auBerhalb 
dieser Saule (vgl. Abb. 5 und 16a) im Sinne der Eioberfliche bei Platy- 
cnemis wirken und der AbstoBungstendenz der ,,Spharen‘ (Spindelpol- 
strahlungen bei Mitosen, vgl. CoamMBeRs 1917) einen Widerstand bieten, 
so daB sich die Kernsphare notwendigerweise verlangern muB, anstatt 
sich mit ihrer Fliche dem Chorion zu nihern. Andererseits gebietet die 
Einschichtigkeit der Sphare, noch nach weiteren Faktoren zur Erklarung 
dieser GesetzmaBigkeit zu suchen. Ich méchte dazu auf die verschiedene 
Dichte von Deuto- und Hofplasma sowie auf die enge Verbindung der 
Einzelglieder des Syncytiums hinweisen. Der Zusammenhalt k6onnte 
demzufolge als die Wirkung einer Oberflachenspannung betrachtet 
werden. 

Erinnern wir uns in diesem Zusammenhang an die Feststellungen 
des vorigen Kapitels, daB die Kerndichte in der Sphare verschieden ist 
und im Differenzierungszentrum ein Maximum besitzt. Offenbar hat 
sich die allgemeine AbstoBungstendenz der Kerne hier nicht auswirken 
koénnen. Die Kerne vermégen sich (bei -synchroner Kernteilung!) im 
Gebiete des reichsten Plasmabestandes und der maximalen Dicke des 
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Keimhautblastems in gréBerer Dichte als in den tibrigen Bezirken zu 
halten. Die dadurch verstdrkte AbstoBungstendenz der Kerne kénnte neben 
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Abb. 17a—f. Ausbreitung der Kernsphire und ihr Emporrticken an die Oberflache. UmriB- 
zeichnungen nach Thioninpraparat. Zeichenapp. 28/1. a—b 256-Kernstadium, 
c—d 512-Kernstadium, e—f 1024-Kernstadium. 


der Lage des Hikerns und der Form der zentralen Plasmaséule das 
zeitliche Voranschreiten der Entwicklungsvorgénge im Differenzierungs- 
zentrum bedingen, welches bei den folgenden Betrach- 
tungen (8.165) in den Vordergrund tritt. Damit 
ware eine liickenlose Ableitung der Zeitfolge der Dif- 
ferenzierungsvorgdnge aus der rdéumlichen Anordnung 
der Histruktur gegeben. 

Kurz vor dem 8. Teilungsschritt beginnt das 
Emporriicken der Kerne an die Oberflache, die sie 
dann im allgemeinen nach dem 10. Teilungsschritte 
erreichen. Eine Anzahl von Eiern dieser Stadien 
sind in der Abb. 17 in Umribzeichnungen dargestellt, 
die typische Erscheinungen aus einem zahlreicheren 
Beobachtungsmaterial tiber die Spharenform in ver- 
schiedenen Entwicklungsstufen zeigen sollen. Ich 
verweise auBerdem auf die entsprechenden Abbil- 
dungen, die bei der Behandlung der Normalent- 
wicklung (Abb. 11 und 12) gebracht werden und 
unter denen vor allem die Photographie eines 256- 
Abb. 18. Liinesschnitt Kernstadiums (Abb. 12a) ein anschauliches Bild 
durch ein 512-Kern- dieser Erscheinung gab. Auf ihr wird der allerdings 


stadium. Phot. 36/1. E : . . 

Starke Unterschiede in diesem Ausmake nicht immer anzutreffende 

im Abstand der Sphiire 5 i i i 

Seca Onerhinone starke Vorsprung der Spharenteile im Querschnitt- 
maximum und die Uberlegenheit der ventralen Seite 

deutlich. Fiir einen genaueren Vergleich mit den strukturellen Diffe- 


renzen wurden verschiedenerlei Messungen an zahlreichen Eiern vor- 
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genommen, die in den aufeinanderfolgenden Reihen (Spalte I—II) der 
Tabelle 10 verzeichnet sind. Die gré8te Ausdehnung besitzt die Sphare 
durchschnittlich in den Gebieten vom 11.—31. Teilstrich (Spalte III) 
mit einem Maximum beim 19. Teilstrich (IV). Damit stimmt die Lage 
des Ortes, an dem die Kerne der Oberfliche auf der dorsalen Eiseite 
am nachsten sind, im Mittel beim 21. Teilstrich (VI) ungefahr iiberein. 


Tabelle 10. Messungen tiber die Form der Kernsphare und ihre Ent- 
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fernungen von der Eioberflache an Totalpraparaten alterer 
Furchungsstadien (%-Teilstriche). 
GroBte Ausdehnung 
der Sphare bei 
% -Teilstrichen 
Gebiet 
Tit 


Stelle gréBter 
Annaherung an die 
Oberflache 


Lage des 
groBten 
Hierquer- 
schnittes 


% 
Teil- 
strich 


Lage des 
Richtungs- 
plasmas 


Stadium 


Maximum 


=P 


15,0 
14,4 
16,9 
14,3 
14,7 
15,0 
14,3 
14,7 
14,6 
14,6 
14,3 
14,9 
15,0 
15,7 
14,6 
15,0 


Im Mittel 


Auf der Ventralseite (V) liegt diese Stelle nach dem vorderen Pol zu 
verschoben durchschnittlich bei dem 13. Teilstrich. Die Beobachtung 
zeigt nun, da in den Fallen extrem weiter Verlagerung nach vorn, 
bis zum 10., 9, 8., 7. Teilstrich (Spalte V, Zeile 2, 6, 7, 10), noch ein 
Richtungsplasma im Ei ausgebildet ist (VII). Ein Beispiel fiir dieses 
Zusammentreffen gibt Abb. 176. 

Beim Eintritt der Kerne in das Keimhautblastem zeigen sich die gleichen 
zeitlichen Differenzen. Auf dem Langsschnitt (Abb. 18) bemerkt man, 
daB gerade drei Furchungskerne der ventralen Kiseite in der Gegend 
des gréBten Ei- und Spharendurchmessers die periphere Plasmaschicht 


1 Kerne an der Oberflache. 
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erreichen. Auf der entsprechenden Hohe der gegeniiberliegen den Dorsal- 
seite sind sie noch ein hetrachtliches Stiick von der Oberflache éntfernt. 
Sonst liegen sie itberall mit einem nach den Polen hin zunehmenden 
Abstand tiefer im Dotter. Der gréBte Sphairendurchmesser fallt hier 
etwa mit dem groften Hiquerschnitt zusammen. Die Umrifzeichnungen 
der Abb. 17e und f zeigen zwei Bilder vom Verlauf der Einwanderung. 
Das erste dieser Eier (a) bietet ein seltenes Beispiel, in dem der vord-~ 
Pol besonders spat von den Kernen erreicht wird, daneben ein and 

bei dem auffallend geringe Unterschiede in den verschiedenen Eigé’ 
bestehen. Stets sind aber auf der ventralen Seite schon groBere’ Ube. 
flachenbezirke erreicht als auf der dorsalen. Eine zahlenmafige Zu- 
sammenstellung der verschiedenen GroBe von ventralen und dorsalen 
Gebieten, die bei einzelnen Eiern zuerst von Kernen erreicht werden, 
fiigen die Aufzeichnungen der Tabelle 10 iiber altere Keime (Zeile 17—21, 
Spalte V und VI) an. Hin bis zu 15 Teilstrichen breites Gebiet kann danach 
auf der ventralen Seite von den Kernen erreicht werden, bevor diese 
an die dorsale Hioberflache gelangen. 

Zusammenfassend laBt sich tiber den Vorgang des Emporriickens der 
Kerne an die Oberfliche folgendes sagen: Anfangend etwas vor dem 
Gebiet des groBten Eiquerschnittes schreitet er allmahlich nach vorn 
und hinten fort, wobei die ventrale Seite den lateralen und dorsalen immer 
um einen gewissen Vorsprung voraus ist. Diese Unterschiede im Langs- 
und Querschnitt lassen sich auf unterschiedliche Ausbildung der pri- 
maren und abgeleiteten Histruktur zuriickfiihren und erhalten sich bis 
zum AbschluB des Furchungsprozesses. 

Wahrend nun das Keimhautblastem trotz aller individuellen Schwan- 
kungen bei einzelnen Eiern eine mehr oder weniger stetige Anderung 
seiner Starke von Region zu Region aufweist, zeigen sich in der Umrib- 
form der Sphare ziemlich plotzliche Veranderungen an einer oder zwei 
Stellen (Abb. 17¢c,W). Sie rufen den Eindruck hervor, als ob das An- 
setzen der Kerne zur Wanderung nach der Oberflaiche einer Welle gleich 
von dem Gebiet maximaler QuerschnittgréBe aus sich in die anderen 
Hiteile fortpflanzt. 

Es bleibt noch eine Diskussion der Faktoren, denen die verschiedene 
Differenzierungsgeschwindigkeit der einzelnen Spharenteile zuzuschreiben 
ware. Ob fiir die Wanderung den Kernen selbst eine entscheidende Rolle 
zugesprochen werden mu oder ob im Sinne der Ausfiihrungen SEHLs 
(1931) zentrifugale Plasmastr6mungen dafiir verantwortlich zu machen 
sind, soll hier nicht entschieden werden. Wahrend der Furchung 
lieS sich zwar eine geringe Verstirkung des Keimhautblastems fest- 
stellen (im Mittel von 2,95 auf 3,7 Teilstriche, Abb. 7). Es mu8 aber da- 
bei als fraglich angesehen werden, ob dieser Zustrom aus der zentralen 
Plasmaséule stammt. Denn diese Zunahme des Keimhautblastems kann 
erst nach Beginn der Querverteilung konstatiert werden. AuBerdem weist 
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das gen.ue,Zusammenfallen des Sphirenumrisses mit den Grenzen der 
zentralen Saule nach Abschlu8 der Langsverteilung auf eine gewisse 
Ruhe una Geschlossenheit dieses Plasmateiles hin. Auf der anderen 
Seite kann die gerichtete Bewegung der Kerne nicht allein auf die Ab- 
stoBungskrafte der Spindelpolstrahlungen zuriickgefiihrt werden. In jedem 
_ Falle bleibt der Einflu8 des Oberflachenplasmas fiir die Geschwindig- 
beit der Bewegung bedeutsam und es ware nur zu diskutieren, ob dieser 
“uB allein der Quantitat des jeweiligen Oberflachenplasmas proportional 
ex ob qualitative Verschiedenheiten diese Unterschiede bedingen. 
4.4. die erste Ansicht spricht die allgemeine Form der Sphare, 
das Zusammentreffen ihres gr6Bten Durchmessers mit der Maximalstarke 
des Keimhautblastems, ferner das Voranschreiten der Ventralseite in 
Ubereinstimmung mit der Uberlegenheit iiber seitliche und dorsale, 
vordere und hintere Teile, d. h. der zeitliche Differenzierungsmodus der 
Kernverteilung in der Querrichtung lieBe sich auf den strukturellen 
des Oberflachenplasmas zuriickfiihren. Das Richtungsplasma wiirde 
gemaB seiner Masse gewissermaBen nur ,,st6rend“ wirken. Die zeitlichen 
Differenzierungsunterschiede waren als Ausdruck eines Massenwirkungs- 
gesetzes anzusehen. 
Zugunsten der Auffassung einer qualitativen Verschiedenheit in der 
Wirkung von Richtungsplasma und Blastemplasma kann z. B. der Gegen- 
satz zwischen kontinuierlicher Plasmaverteilung und diskontinuierlicher 
Abnahme des Spharendurchmessers (vgl. Abb. 17c, W) angefiihrt werden. 
Diese ,,Welle*‘ kénnte auf Grund eines im Keimhautblastem sich fort- 
pilanzenden Impulses zustande kommend gedacht werden, auf den die 
Furchungskerne mit ihrer Wanderungsbewegung antworten. Die Lokali- 
sation dieser ,,impulswirkenden Qualitaten“ in das strukturelle Differen- 
zierungszentrum st68t nun insofern auf Schwierigkeiten, als ja auf der 
Ventralseite des Eies zumeist weiter vorn liegende Teile bei der Bewegung 
vorangehen (vgl. Tabelle 10, Spalte V). So liegt die Annahme nahe, 
da8 dem Richtungsplasma spezifische Qualitaten zukommen, auf Grund 
derer mit seinem EinfluB auf die zentrifugale Bewegung der Sphare 
gerechnet werden kénnte. Aus der Reihenfolge, mit der die Wanderung 
der Spharenkerne anhebt, kénnte dann auf die Richtung geschlossen 
werden, in der sich vermutlich das Richtungsplasma nach seiner Auf- 
lésung mit den einzelnen Teilen des Keimhautblastems vermischt. Bei 
einer derartigen Analyse der Wirkung des Richtungsplasmas bliebe als 
offene Frage die nach der Beteiligung des Differenzierungszentrums an 
diesen Prozessen. Es gibt bisher noch kein Experiment, das das Vor- 
handensein von Reaktionen zwischen diesen beiden Orten belegt. 


B. Vitellophagenbildung. 
AnschlieBend mu8 noch eine Besonderheit der Insektenfurchung 
behandelt werden, derzufolge auch den Furchungskernen selbst eine 


7%. £. Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 11 
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nicht unbedeutende Rolle beim Zustandekommen des gesamten Ver- 
teilungsmodus zugeschrieben werden muB. Bei der Bildung der Vitello- 
phagen kann man beobachten, daB einige Kerne aus der Sphare aus- 
brechen. Sie sind imstande, entgegen der geschlossenen Wanderungs- 
richtung der Sphare eine selbstdndige Bewegung auszufiihren. Wie die 
Umstimmung der betreffenden Kerne vonstatten geht, dafiir fehlt bisher | 
jeder Anhaltspunkt. In der Abb. 19a sind auf 9 tbereinanderliegenden + 
Linien die Kerne eingezeichnet, die auf Querschnitten von 4 Hiern im | 


128-Kernstadium und 5 im 256-Kernstadium durch ihre Lage der 


70 80 90 700 


40 50 60 
% Teilstrich 
Abb. 19aund b. Vitellophagenbildung. Nach Ergebnissen von Totalpriparaten und Schnitten. 
a Lage der ersten Vitellophagen in vier 128- und fiinf 256-Kernstadien. b Anzahl der Vitello- 
phagen pro 12 Querschnitte im 512- und 1024-Kernstadium (x auswandernd, e im Innern 

angetroffen). 


Sphare deutlich als Vitellophagen erkannt werden konnten. Kerne, die 
gerade bei der Auswanderung begriffen sind, werden durch ein Kreuz 
dargestellt, solche, die sich schon im Inneren befinden, durch einen 
ausgefiillten Kreis. Die zuerst auftretenden Vitellophagen liegen zwischen 
dem 23. und 43. Querschnitt (15.—26. Teilstrich). Nach dem 8. Teilungs- 
schritt (256 Kerne) erscheinen einige etwa in der Eimitte, doch erfolgt 
in dem bevorzugten Gebiet auch weiterhin noch eine Ausbildung neuer. 


Bei dem nachsten Teilungsschritt beteiligen sich dann auch weiter 
hinten liegende Eiteile. Ihre Zahl ergibt sich iiberall aus den im Inneren 
sich teilenden und den wahrend der beiden nachsten Teilungsschiitte 
noch hinzukommenden Vitellophagen. Es bleibt aber auch fiir die De 
der Anwesenheit dieser primaren Vitellophagen (vgl. S. 144) eine starie 
zahlenmaBige Uberlegenheit der Hiteile bestehen, in denen sie zuersé 
auftreten. In der Abb. 196 ist ihre Anzahl fiir ein Gebiet von je 12 Quer- 
schnitten dargestellt. Das Maximum findet sich zwischen dem 24. un! 
48. Querschnitt (18.—36. Teilstrich). 
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Wir kénnen also feststellen, daB diese Umstimmung bzw. die ihr 
folgende Kinwanderung in ganz bestimmten Eiteilen beginnt, die innerhalb 
der Grenzen des Differenzierungszentrums liegen. Das Ubergreifen des 
Prozesses in andere Gebiete sowie die quantitative Verteilung der Vitello- 
phagen ist ebenso dem allgemeinen Differenzierungsmodus unterworfen. 


Die nach dem 7. und 8. Teilungsschritt beobachtete Kinwanderung, 
also die Erstausbildung von Vitellophagen, lieB sich nur auf der dorsalen 
Kiseite feststellen. Erst vom 9. und 10. Teilungsschritt ab zeigten sich 
auch in den lateralen und ventralen Spharenteilen radialgerichtete 
Spindeln. Wahrend also der Differenzierungsmodus der Vitellophagen 
in Richtung der Hilingsachse mit dem allgemeinen iibereinstimmt, verhalt 
er sich wahrscheinlich beziiglich des Eiquerschnittes gerade umgekehrt, 
d.h. wir haben eine Bevorzugung der dorsalen Eiseite gegeniiber der 


_ ventralen. Zu dieser Erscheinung steht die Ausbildung der differentiellen 
_ Farbung nach dem 5. Teilungsschritt in merkwiirdiger Parallele. Aller- 


dings ist es infolge der zeitlichen Verschiedenheit im Auftreten dieser beiden 
Prozesse schwierig, eine sinngemiBe Verkniipfung zu erkennen. 


C. Synchronismus und Heterochronismus der Kernteilung. 


NacutsHetm (1913) schreibt in seinen ,,Cytologischen Studien iiber 
die Geschlechtsbestimmung bei der Honigbiene“ auf S. 201: ,,Da im 
Furchungsstadium die Teilung der Blastomeren meist an dem vorderen Pol 
beginnt und gegen den hinteren Pol zu allmahlich fortschreitet, findet man 
in einem Hi, das bereits eine gréBere Zahl Furchungskerne besitzt, meist 
alle méglichen Teilungsstadien*’. Diese Ausfiihrungen NAcHTSHEIMs, 
der ein groBes Material untersucht hat, zeigen, daB fiir den Verlauf der 
Zellteilung im Bienenei keine absolut feste GesetzmaBigkeit oder Regel 
existiert. Meine Beobachtungen iiber diese Frage erstrecken sich auf etwa 
100 Eier im Furchungsstadium, die im Totalpraparat und zum Teil 
auf Quer- und Langsschnitten untersucht wurden. Die Kernzahlen, 
die dabei festgestellt wurden, waren vor allem bis zum 7. Teilungs- 
schritt durchweg Potenzen der Zahl 2. Erst nach Ausbildung der Vitello- 
phagen beginnen die Ergebnisse sich nicht mehr genau in diese Reihe ein- 
zufiigen. In den meisten Fallen konnte der unregelmaBige Teilungsmodus 
der Vitellophagen als die stérende Ursache erkannt werden. Fir diese 
wurden simtliche Phasen der Kernteilung ohne eine geregelte Anordnung 
im Ei beobachtet, waihrend die Sphirenkerne durchweg im Ruhestadium 

Eaemoilten. Andererseits lieB sich aber auch in den verschiedenen Kiern 


“nicht immer fiir alle Spharenkerne die gleiche Situation feststellen. 


‘Etwa die Halfte der untersuchten Hier zeigte einen Synchronismus der 

Kernteilung, bei dem sich simtliche Spindeln in der gleichen Phase 

tbefanden. In anderen Hiern waren wohl alle Kerne in Teilung begriffen, 

“jedoch mit Unterschieden in dem Teilungsstadium. Diese Phasen- 
(Lies 
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unterschiede umfaBten in einigen Fallen die ganze Zeit der Rekonstruktion 
des Ruhekernes. 

Bei der Untersuchung der Frage, nach welcher Regel diese ver- 
schiedenen Phasen im Ei angeordnet sind, zeigt sich, da alle Beispiele 
zwischen einer gesetzmaBigen und einer vollig unbestimmten Verteilung 
aufgefunden werden kénnen. Im allgemeinen tiberwiegen aber die Falle, 
in denen der Start zur Zellteilung von dem im vorderen Pol der Sphare 
liegenden Kern zuerst vollzogen ist und demzufolge nach dem hinteren 
Pol zu eine immer starker werdende Verzdgerung beobachtet wird. 
Andere Hier, deren Kerne noch in der Nahe des vorderen Poles, 
etwa zwischen dem 10. und 30. Querschnitt (7.—20. Teilstrich), liegen, 
weisen fiir ihre Spindeln ein umgekehrtes Bild auf. Hier hinken die 
weiter vorn liegenden Kerne in ihrer Phase etwas nach. Manche Kier, 
vor allem solche mit héherer Kernzahl, zeigen im allgemeinen védllig 
gleiche Teilungsstadien, nur an den beiden Polen ist bisweilen bei 
einigen Kernen eine gewisse Verzégerung zu konstatieren. Gdanzliche 
Regellosigkeit findet sich nur bei sehr wenigen Eiern. SchlieBlich ist 
festzustellen, da8 bisher zwischen Ruhekernen der Sphare nie eizelne 
sich teilende Kerne beobachtet wurden. 

Ganz allgemein reicht dieser teilweise vorhandene Heterochronismus 
nicht dazu aus, eine Uberschneidung der Generationen der Kerne herbei- 
zuftthren. Wenn ich in der Normalentwicklung die Kernteilung wahrend 
der Furchungsstadien synchron nannte, so war dieser Begriff auf den 
Teilungsschritt bezogen. Es ist wahrend dieser Stadien nur ein Hetero- 
chronismus der Phasen vorhanden. Die Teilungsschritte selbst erfassen 
jeden Kern, wenn auch nicht immer zu gleicher Zeit. 

Erst beim Eintritt der Kerne in das Keimhautblastem und wahrend 
der Zellbildung finden zwei Teilungsschritte statt, bei denen der Hetero- 
chronismus so weit gediehen ist, daB eine Uberschneidung der Generationen 
eintritt. Wenn die Kerne die Oberfliche erreichen, beginnen sie sich so- 
gleich oder kurz danach zu teilen. Wie eine Welle pflanzt sich dieser 
Teilungsvorgang allmahlich auf alle anderen Kerne nach vorn und hinten 
fort. Da die zeitlichen Unterschiede im Teilungsrhythmus fiir die einzelnen 
Hiteile ziemlich gro sind, liegen eine Zeitlang Ruhekerne n-ter und 
n-+-1-ter Generation in einem Ei. Doch folgt schlieBlich wieder ein Aus- 
gleich, denn auch bei diesen Mitosen beteiligen sich alle Kerne. Einige Zeit 
danach, wenn bereits alle Kerne an der Oberflache liegen, erfolgt ein 
neuer Teilungsschritt, der, in gleicher Weise im Differenzierungszentrum 
beginnend, sich iiber das Ki mit einem leichten Vorsprung auf der ventralen 
Kiseite ausbreitet. Dabei grenzen stets kontinuierlich aufeinanderfolgende 
Phasen in der Richtung des geschilderten Differenzierungsverlaufes 
aneinander. 

Betrachtet man nach dieser Feststellung noch einmal das Bild, 
das sich fiir den Teilungsverlauf der noch innerhalb des Dotters befind- 


Differenzierungszentrum in der Embryonalentwicklung der Honigbiene. 165 


lichen Furchungskerne ergab, so la8t sich dabei, wenn auch nur an- 
gedeutet und verwischt, eine ahnliche Situation erkennen. 

Die Spharenkerne im Hiinneren zeigen in der syncytialen Verbundenheit 
_ibres Plasmas sowie in ihrer einheitlichen Wanderungsbewegung ihre 
morphologische und physiologische Zusammengehorigkeit. Nur in der 
GroBe ihres Plasmahofes und im Abstand vom Differenzierungszentrum 
sind Verschiedenheiten vorhanden, deren Wirkung in dem Phasen- 
heterochronismus bestehen kénnte. Die gleichen Unterschiede gelten 
fiir die Zellen des sich ausbildenden Blastoderms, wenn auch hier die Zell- 
grenzen die Einzelglieder mehr isolieren. Es liegt nahe, anzunehmen, 
daB der Heterochronismus ihrer Teilung durch den Zeitpunkt ihres Ein- 
irittes im Keimhautblastem bedingt ist. Jedoch zeigt sich, da& die Kerne, 
die die Oberflache noch nicht erreicht haben, in den hinteren Eigebieten 
sich kontinuierlich in die Reihenfolge der Phasen eingliedern. Damit mu8 
auch hier wie bei den Fallen heterochroner Furchungskernteilung ent- 
weder eine Wirkung der quantitativen Plasmaverteilung oder eines 
Impulses vom Differenzierungszentrum aus angenommen werden, wobei 
also der Abstand von diesem Gebiet die zeitlichen Unterschiede 
bedingt. Ob man dabei die Wirkung mitogenetischer Strahlen als aus- 
- lésende Ursache dazwischen schalten will, kann bei der hier zu _ be- 
handelnden Frage vollig offengelassen werden. Wesentlich bleibt, dab 
sich die Guiltigkeit des allgemeinen Differenzierungsmodus mit Wahr- 
schemmlichkeit ber dem zeitweilig auftretenden Phasenheterochronismus der 
Furchungskerne und mit Bestimmtheit bei dem regelmapigen Tetlungs- 
heterochronismus der Blastodermzellen feststellen aft. 


VII. Das Differenzierungszentrum im zeitlichen Verlauf 
des Entwicklungsgeschehens. 


A. Ubersicht iiber die Formbildungsvorginge. 
1. Schichtenbau (82—44 Stunden, Periode II der Tabelle 1). 


Die Entwicklungserscheinungen wahrend der zweiten Periode be- 
stehen vor allem in einer allgemeinen, sich fast gleichmaBig tiber die 
ganze Hilange erstreckenden Trennung und Verlagerwng bereits vor- 
gezeichneter Keimbezirke. 

Bei der Beobachtung am lebenden Ei zeigen sich folgende Entwick- 
lungsvorginge: Abb. 20 (21)a stellt ein Ki dar im Alter von 32 Stunden 
in Ventralansicht. Im vorderen Eidrittel sind zwei feine Furchen sichtbar, 
die nach den Polen zu divergieren und deren Querschnittsbild etwa 
dem der bereits besprochenen Abb. 22a entspricht. Sie verlaufen sym- 
metrisch zur Mittellinie und grenzen die Mittelplatte (Zp) von den Seiten- 
platten (Sp) ab. Kurz darauf beginnen die Seitenplatten sich tiber die 
allmablich einsinkende Mittelplatte heriiberzuschieben, wahrend sich gleich- 
zeitig die Furchen iiber das ganze Ei ausbreiten. Auf der Abb. 20(21)6 
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14Bt sich feststellen, da® die Rander der Mittelplatte (RJZp) schon 
unter die Seitenplatten geraten sind. Kurze Zeit nachdem die Fu. 


a b Cc d € 
Abb. 21. 
Abb. 20a—e und 21a-e. Schichtenbau und Hillenbildung am lebenden Hi. 20 Phot. 30/1. 21 er- 
klarende Ubersichtszeichnungen. 28/1. a Stadium Ila Ventralansicht. Erstes Auftreten der 
Furchen und Segmenteim Gebiet der gré8ten Zelldichte und -stairke. Die vordere Amnionfalt; 
w6lbt sich empor. b Stadium IIb Ventralansicht. Einsenkung der Mittelplatte hat begonnen, 
Segmente vermehrt. Vordere Mitteldarmanlage als kreisférmiger Wulst sichtbar. ec Stadium 
IIb Lateralansicht. Konzentration des Keimstreifens auf die Ventralseite, dabei Kopflappen 
sichtbar. Vordere Amnionfalte typisch ausgeprigt. d Stadium IIc Ventralansicht. Be- 
ginnender Verschlu8 der Seitenplatten. Auftreten der hinteren Mitteldarmanlage. e Stadium 
Tid Ventralansicht. Vollendeter VerschluB der Seitenplatten. Am hinteren Pol noch 
Naht sichtbar. 


den hinteren Eipol erreicht haben, treffen sich die Seitenplatten an der 
gleichen Stelle, wo die Furchen zuerst erscheinen und beginnen zu ver- 
schmelzen. Kine feine Naht zeigt die Verlétung auf Abb. 20(21)d noch an. 
In der hinteren Eihalfte klaffen die Seitenplatten weit auseinander und 
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Ben sich erst allmahlich. Den Abschlu8 dieser Bewegung zeigt 
0(21)e: Die vereinigten Seitenplatten, das obere Blatt, bedecken 
‘ndig die Mittelplatte, das untere Blatt. Am hinteren Pol erinnert 
Spalt an den Vorgang der Verl6tung. 
vestatigen die Beobachtung, da8 die Bildung des unteren 
_ derBiene durch ReiBen des Blastoderms (Abb. 22a), durch 
hb ng eimes so umgrenzten Bezirkes und dessen Uberwachsung 
durcn zwei Seitenplatten erfolgt. Durch ein anfangliches Mitgehen der 
‘Seitenplatteninnenrander wird der Proze8 einer Einfaltung vorgetéuscht 
(Abb. 226, besonders rechts), der aber bald riickgingig gemacht wird, so 
daf} die Seitenplattenrander iiber dem einschichtigen unteren Blatt frei 
zur Vereinigung streben (Abb. 22c). 

Am vorderen und am hinteren Pol lassen die Furchen je ein Feld 
frei, in dem keine Trennung in Seitenplatten und Mittelplatten stattfindet. 
Am lebenden Ei kann man zu Beginn der Mesodermbildung in Seiten- 
ansicht am vorderen Ende der Keimanlage einen schmalen, durch besondere 
Dicke und Lichtbrechung auffallenden Zellbezirk beobachten, der an der 
Ventralseite am breitesten ist und von dort aus nach beiden Seiten schmaler 
werdend wie die Enden einer polumfassenden Sichel auslauft. Dieses 

-sichelf6rmige Feld, das von fritheren Untersuchern nicht erwaihnt wurde 

und erst bei der Lebendbeobachtung und am Totalpraparat durch die 
differente Thioninfarbung auffallt, ist auf Abb. 20(21)c an dem Vorderende 
eines 36 Stunden alten, lebenden Eies in Seitenansicht zur Halfte sichtbar 
(SF). Es bildet den AbschluB des embryonalen Blastoderms gegen die 
Amnionzellen und stellt die erste Differenzierung des Keimbezirkes dar, 
aus dem sich die vordere Mitteldarmanlage entwickelt. Sie erscheint 
als eine kreisrunde Zellverdickung am Vorderende des Keimstreifes 
(Abb. 20[21]6, vMd). Ihre Entstehung verdankt sie einem starken 
Wucherungsvorgang bei gleichzeitigem Zusammenriicken der seitlichen 
Teile, wie Thioninfarbungen aufeinanderfolgender Stadien belegen. Die 
hintere Mitteldarmanlage erscheint etwa 6 Stunden spater. Sie fehlt 
entsprechend auf der Abb. 20(21), c, findet sich erst auf Abb. 20(21)d, 
hMd. Thre Ausbildung vollzieht sich auf die gleiche Weise wie vorn, 
doch ist sie etwas kleiner. Der Mitteldarm entsteht also bei der Biene 
aus dem vordersten und hintersten Material des Keimstreifes. Ent- 
sprechend dem spateren Lingenwachstum des gesamten Keimstreifes 
werden die beiden Mitteldarmanlagen tiber die beiden Pole hinweg 
nach der dorsalen Seite verlagert. Ihr weiteres Schicksal wird bei der 
Besprechung der nachsten Periode behandelt werden. 

Die Hiillenbildung vollzicht sich bei der Biene in einigen interessanten, 
vom Normalen abweichenden Vorgingen. Sie nimmt ihren Ausgang 
von den beiden oben (S. 145) erwahnten schmalen, dem Dorsalstreifen 
anliegenden Zonen (Abb. 22a, AZ). Ahnlich wie bei der Mitteldarm- 
bildung wird die Hiillenanlage zuerst am vorderen Pol und etwa 6 Stunden 
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Abb. 22a—d. Querschnitte, die Bildung und Differenzierung des unteren Blattes zeigend. 
Phot. 1006/1. a Fertige Keimanlage 32 Stunden nach Ablage. Zeigt schon Sonderung in Mittel- 
und Seitenplatten, letztere mit etwas héheren Zellen, daran anschlieBend dreieckige Amnion- 
zellen, deren Basis plasmafrei. In der dorsalen Mediane ein diinnes Syncytium. b Stadium 
IIb. Uber der einsinkenden Mittelplatte riicken die Seitenplatten zusammen, wobei sich 
die Innenriinder der Seitenplatten zuerst mit umschlagen (scheinbare Faltenbildung). 
e Stadium IId. Vollendeter Keimstreif: zweischichtig. d Stadium IIIb. Zeigt Bildung des 
Coeloms, der Tracheen und des Bauchmarks. 


spater auch am hinteren sichtbar. Fir eine genauere Betrachtung kann 
ich mich auf die Schilderung der vorderen Anlage beschrinken. Zuerst 
hat es den Anschein (Abb. 20[21]b und c, vAmF), als ob sich am 
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vorderen Pol eine Falte anlegen will entsprechend der Hiillenbildung der 
meisten Pterygoten. Nach kurzer Zeit reiBt die Verbindung zum embryo- 
nalen Material durch und das freie Ende schiebt sich allmahlich tiber den 
Keimstreif. Dieser Vorgang des ReiBens und Uberschiebens setzt sich 
auf alle Rander der beiden streifenformigen Anlagen fort, so daB sich 
die Hiille sowohl iiber den Keimstreif als auch tiber den diinnen Dorsal- 
streifen schiebt. Derselbe ProzeB setzt sich vom hinteren Pol aus nach 
vorn fort und entsprechend dem Zeitunterschied findet der Verschlu8 etwa 
im hinteren Drittel auf der Ventralseite statt. Die Hiille besteht dann 
aus ganz diinnen, spindelférmigen Zellen und steht am vorderen und 
hinteren Pol weit von dem sich verkiirzenden Keimstreif ab (Abb. 23a). 


Der iiberwachsene Dorsalstreifen erfahrt keine sichtbare Verwendung 
in dem morphologischen Entwicklungsgeschehen. Er wird, nachdem er 
in der Nahe des vorderen Poles zu auffalliger Syncytienbildung ge- 
schritten ist, in den Dotter eingesenkt und resorbiert. Seine Bedeutung 
und die der Syncytienbildung, die Gegenstand mehrfacher Untersuchung 
_ war und zu verschiedenen Namen AnlaB gegeben hat (,,Richtungskern- 
masse“, PETRUNKEWITSCH 1903, ,,Dotterpfropf“, DickrL 1904 und 
»,Cephalodorsal Body‘, NEtson 1915), ist wohl nur im Zusammenhang 
mit der Frage nach dem morphologischen Wert der Embryonalhiille 
bei der Biene klarzustellen. Wenn wir Amnion definieren als Hiille, die 
den Keimstreif bedeckt, stellen Dorsalstreif und Syncytium offenbar 
Rudimente der bei der Biene fehlenden Serosa dar, die ja auch bei den 
anderen Insekten im allgemeinen nach dem RiickenschluB in ein ,,Dorsal- 
organ‘ iibergeht und mit diesem der Degeneration anheimfallt. 


Die Segmentierung findet bei der Biene recht friihzeitig statt. Zu- 
gleich mit der Ausbildung der Furchen und der beginnenden Uber- 
lagerung erscheint zwischen diesen das Blastoderm durch feine Unter- 
schiede der Lichtbrechung in mehrere quere Felder geteilt (Abb. 20[21]a, 
Sg). Diese Felderung wird allmahlich deutlicher und breitet sich tiber 
den ganzen Keim aus. Vor allem ist es nach Abb. 20(21)b die Mittel- 
platte (fp), bei der die Segmentierung (Sy) am scharfsten zum Ausdruck 
kommt. Die Segmente treten augenscheinlich da zuerst auf, wo die die 
Mittelplatte begrenzenden Furchen einander am starksten genahert sind. 
Thre prospektive Bedeutung ist schwer feststellbar, zumal sie im Stadium 
ihrer Ausbildung (Abb. 20[21]a, Sg) weit gréBere Areale umfassen als 
spater (Abb. 20[21]c und d, Th). Jedenfalls handelt es sich um die 
Thorakalsegmente und um ein oder zwei hintere Kiefersegmente. Naheres 
findet sich dariiber in einem spateren Kapitel (S. 182). 

Nach der Vollendung des Schichtenbaues erfolgt ein Liangenwachstum 
des Keimstreifes, durch das seine beiden Enden von den Polen des Hies 
auf die Dorsalseite heriiber verschoben werden und ein charakteristisches 
Schiffchenstadium ausgebildet wird (Abb. 23a). 


MR 
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2. Sonderung der Organsysteme (44—56 Stunden, Periode IIT 
der Tabelle 1). 
Die Vorgiinge der Organsonderung gliedern sich zeitlich im allgemeinen 
in drei Phasen: Zuerst erfolgt die Ausbildung der segmental angelegten 


Organe, also vor allem der Extremititen, der Stigmen und des Nerven- 
systems. Daran schlieBt sich die Entstehung der ektodermalen Darm- 
abschnitte, des Stomodaeums und 
' des Proktodaeums. Zuletzt er- 
scheinen die Anlagen der meso- 
- dermalen Organe. Im ganzen ver- 
r kiirzt sich der Keimstreif in der 
: Richtung der Langsachse, so daB 
. seine Enden nach Schlu8 dieser 
Periode genau auf die Pole zu 
liegen kommen. 
ie Auf dem _ schiffchenformigen 
7 2 Keimstreif erscheinen als erste 
Se Organdifferenzierungen kurz hin- 
\ tereinander die Anlagen der Kiefer- 
- und Thoraxextremitaten als seit- 
; : liche Wiilste. Die des Kiefers 
g 2 (Abb. 24a, M, Mz,, Mz,) treten 
Abb. 23aund 6. Abschlu8stadien der II. und 2 : 
ILI. Entwicklungsperiode. Phot. 30/1. a Sta- stirker hervor, zumal die des 
dium des verlingerten Keimstreifs (ITe).b Sta- Thorax (Th tare =) in der Embryonal- 
dium der vollendeten Organsonderung (IIIc). : . 
entwicklung nur eine schwache und 
vortibergehende Ausbildung erfahren. Zuletzt werden die Antennen- 
anlagen sichtbar, die im Zusammenhang mit dem zweiten Hirnsegment 
(DC) entstehen, sich aber spaiter davon abgliedern und in die Nachbar- 
schaft der Mandibeln geraten. Alle Segmentanhinge kommen wahrend 
der Embryonalentwicklung nicht tiber das Stadium einer niedrigen, halb- 
kugeligen Emporwoélbung hinaus. Etwa gleichzeitig mit den Extremitaten 
wachst am vorderen Pol eine unpaare mediane Ektodermverdickung 
empor, die Oberlippe, die sich allmahlich in die Linge streckt und nach 
der Ventralseite neigt (Abb. 24a—e, O). 

Durch die Lage der Extremititen wird mit Sicherheit die bisher nicht 
feststellbare prospektive Bedeutung der Segmente erkenntlich. Danach 
gehoren alle Segmente hinter der Stelle, an der der Keimstreif vorn 
nach dorsal umbiegt, zum Rumpf, wahrend die friiher als Kopflappen 
bezeichneten Teile (Abb. 20[21] KZ) die gemeinsame Anlage des primaren 
Kopfes einschlieBlich der Kieferregion enthalten. Im primaren Kopf 
werden als Ektodermverdickungen, ungleich gro8, die Anlagen der drei 
Hirnsegmente sichtbar, Protocerebrum (Abb. 24, Pr@), Deutocerebrum 
(DC) und Tritocerebrum (T'rC). Davon ist das vorderste das gréBte, 
es schlieBt beiderseits halbkreisformig den Keimstreif von vorn ab. 
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Das zweite hat die Gestalt eines gleichseitigen Dreiecks, dessen Spitze, 
die Anlage der Antenne (At), nach median und hinten zeigt. Zwei noch 
mehr median gelegene, kleine kegelformige Erhebungen bilden das dritte 

-Kopfsegment. Die beiden vorderen Hirnsegmente verschmelzen bald 
miteinander, wahrend die paarigen Anschwellungen des 3. Segmentes 
noch langere Zeit antennenartig hervorragen, sich schlieBlich aber auch 
mit den anderen gemeinsam zum Oberschlundganglion vereinigen 
(Abb. 24c). Unterschlundganglion und Bauchmark entwickeln sich unter 
Ausbildung einer schwachen Langsrinne und zweier Langswiilste, die 
sich segmental zu den Ganglien verdicken (Abb. 24). 


a 


Abb. 24a—e. Ubersicht itiber Organsonderung und RiickenschluB. Zeichenapp. 28/ ite 

a Bildung der segmentalen Organe (Stadium IIIa). 6 Ausbildung des Stomodaeums (Stadium 

IIIb). c—d Vollendete Organsonderung (Stadium IIIc), c Lateralansicht, d Ventralansicht. 
e Ektodermaler Riickenschlu& (Stadium IVa). 


An der Basis der zweiten Maxillen auf der Grenze zum Thorax ent- 
steht beiderseits als kleine sackférmige Einstiilpung des Ektoderms die 
Anlage der Spinndriise (SpD). Sie wachst zu einem langen schlauch- 
formigen Organ nach hinten aus, das schlieBlich in gerader Linie bis ins 
9. Korpersegment reicht. In ahnlicher Weise werden nahe dem Rande 
des Keimstreifes als groBe herz- bis kreisformige Einsenkungen des Ekto- 
derms die Stigmen angelegt. In der Abb. 24a sind drei von ihnen vor- 
handen (Sti), die zum 2. und 3. Thorax- und zum 1. Abdominalsegment 
gehéren. Dem 1. Thoraxsegment fehlt eine solche Anlage, wahrend die 
uibrigen Abdominalstigmen in der Reihenfolge von vorn nach hinten 
allmahlich auftreten (Abb. 246). Die Gesamtzahl betragt 10, 2 im Thorax 
und 8 im Abdomen, die wahrend der ganzen Embryonalentwicklung be- 
stehen bleiben. Diese als Stigmen bezeichneten ektodermalen Kin- 
stiilpungen stellen die gemeinsame Anlage des gesamten ‘Tracheen- 
systems dar. Im Stadium der vollendeten Organsonderung sind sie bis 
auf einen schmalen Schlitz geschlossen. Ihre sackartigen Vertiefungen 
haben sich inzwischen an der Basis erweitert und eine Streckung nach 
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vorn und hinten erfahren, bis sie mit den entsprechenden Bildungen der 
benachbarten Anlagen verschmolzen sind. In der Abb. 22d (Querschnitt 
durch ein Ei im Stadium IIIb) gelangt infolge etwas schiefer Schnitt- 
fiihrung die Bildungsweise deutlich zum Ausdruck (TrL). Rechts sieht 
man die groBe bogenférmige Ektodermeinstiilpung, die ein ziemlich 
weites Lumen besitzt. Links ist die Offnung nach auBen gerade nicht 
getroffen, der Schnitt zeigt hier die Erweiterung des Lumens in Richtung 
der Langsachse. Aus der paarweisen Verschmelzung aller dieser basalen 
Aussackungen resultiert jederseits ein Tracheenhauptstamm. Als letzte 
ektodermale Organsonderung erscheint die Anlage des Kopfskeletes 
(Abb. 24c). An der Basis der Antennen, sowie zwischen Mandibeln 
und Maxillen und ebenso zwischen ersten und zweiten Maxillen, zeigen 
sich schwache Einstiilpungen des Ektoderms, die, wie bei der Ent- 
stehung der Spinndriise, von den Randern der betreffenden Extremi- 
taten nach innen verlaufen. Die vordere (7) und die hintere (7’'3) 
dieser Einstiilpungen wachsen schrig einwarts und treffen sich spater 
zwischen Stomodaeum und Unterschlundganglion, wo sie als X-formiger 
Ko6rper das Tentorium, das Endoskelet des Kopfes, bilden. Dagegen 
wird die mittlere Anlage zu einer plattenartigen Ektodermverdickung, 
an der sich der groBe Beugemuskel der Mandibeln ansetzt. 


Die Bildung der ektodermalen Darmteile beginnt etwa zu der Zeit, in 
_der die letzten Stigmen deutlich geworden sind. Dann erscheint hinter 
der Oberlippe als schwache, kegelférmige Einsttilpung das Stomodaeum 
(Abb. 24 b, St). Seine Weiterentwicklung verliuft von jetzt an gleichmaBig 
mit der Oberlippe. Je weiter diese emporwachst, desto mehr stiilpt sich 
das Stomodaeum ein. Diese beiden an sich ahnlichen, nur in entgegen- 
gesetzter Richtung wirkenden Prozesse sind in Wahrheit ganz verschiedener 
Natur. Die VergroRerung der Oberlippe erfolgt durch Auswachsen einer 
starken EKktodermverdickung (vgl. Abb. 246 und c). Die Verlingerung 
des Stomodaeums dagegen wird durch ein allmahliches Hereinziehen 
des hinter der Einstiilpungsstelle bzw. hinter der Oberlippe gelegenen 
Materials erreicht. Dabei verschwindet das Feld zwischen Oberlippe 
und Mandibeln und die letzteren geraten in unmittelbare Nachbarschaft 
der Antennen (Abb. 24c, Af). 


Ganz ahnliche Vorginge spielen sich bei der 6 Stunden spater er- 
folgenden Bildung des Proktodaeums ab (auf der Abb. 246 noch nicht 
sichtbar, vgl. Abb. 24c). Der Beginn der Einstiilpung liegt hier fast am 
Knde des Keimstreifs. Allmahlich werden dann weiter vorn gelegene 
Teile eingezogen. 


Beide Vorgange beruhen also auf einer Einstiilpung bereitliegenden 
Keimmaterials. Sie haben zur Folge, daf die urspriinglich dorsal ge- 
lagerten Anlagen iiber die Pole hinweg etwas auf die Ventralseite ver- 
schoben werden (vgl. Abb. 23a@ und 6). Die starke Verkiirzung des 
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Keimstreifs wahrend dieser Periode ist damit im wesentlichen diesen 
Kinstiilpungsvorgaingen zuzuschreiben. 

Noch ehe das Proktodaeum sichtbar wird, erscheinen auf dem nach 
_ dorsal umgeschlagenen Hinterende des Keimstreifes zwei paarige, sack- 
artige Vertiefungen, die zusammen mit dem Proktodaeum eingestiilpt 
werden. Sie wachsen wahrenddessen stark in die Lange und _ bilden 
| beiderseits zwei Schlauche aus, die mit einer gemeinsamen Offnung 
rechts und links in den Enddarm miinden, die Matprcutschen GefaBe 
(Abb. 24c und d, MpG). 

Die beiden Mitteldarmanlagen, die bei ihrer Ausbildung unter die 
Enden des Keimstreifes zu liegen kamen (Abb. 20 und 21, Md), wachsen 
zungenformig auf der Dorsalseite des Kies aufeinander zu (Abb. 24a und 6). 
Gleichzeitig breiten sie sich seitlich aus. Sie verschmelzen schlieBlich 
an einer Stelle, die dem hinteren Pole genahert ist und bedecken dann 
genau die dorsale Halfte des Eies (Abb. 24c). 

Als Abschlu8 der Periode der Organsonderung zeigt sich ein auBerst 
charakteristisches Stadium, das in der Abb. 236 dargestellt ist (Stadium 
der vollendeten Organsonderung, I11c der Tabelle 1). Der ekto- und meso- 
dermale Keimstreif bedeckt genau die ventrale Halfte des Dotters, dessen 
dorsale Seite vom Mitteldarmgewebe nach aufen abgeschlossen wird. 


3. Histologische Differenzierung (56—72 Stunden, Periode IV der Tabelle 1). 
Der Keimstreif, der bisher gerade die ventrale Halfte des Dotters 
umfaBte (Abb. 236), wachst mit seinen Randern allmahlich auf die 
dorsale Eiseite heriiber. Dabei geht der ektodermale Riickenschlu8 dem 
mesodermalen voran, so daB eine kurze Zeit die Hypodermis direkt 
dem Mitteldarm aufliegt (Abb. 24e, Stadiwm des vollendeten ektodermalen 
Riickenschlusses, [Vb der Tabelle 1). In umgekehrter Richtung umwachst 
das Mitteldarmgewebe den Dotter, bis es sich auf der Ventralseite schlieBt 
und ein geschlossenes Darmlumen ausgebildet hat. 

Wahrend der Umwachsung gliedert sich der Kopf immer mehr vom 
Rumpfe ab, und die Segmente treten scharfer hervor. Da sich jetzt die 
Hypodermis abscheidet, werden im ganzen Keim die einzelnen Teile des 
Nervensystems zum erstenmal deutlich sichtbar. Das aus den drei primaren 
Kopfsegmenten gebildete Oberschlundganglion (OSchl), das durch 
Verschmelzung der drei Kiefersegmente entstandene Unterschlundganglion 
(U Schl) und das aus 13 Ganglienpaaren bestehende Bauchmark (BM). Sie 
alle heben sich in seitlicher Ansicht gut von der Hypodermis ab, wahrend 
bei der Aufsicht (Abb. 256) die Strickleiterform des letzteren sichtbar 
wird. Stomodaeum (St) und Proktodaeum (Pr) folgen dem sich langsam 
zurtiickziehenden Dotter und vergroBern sich dabei. Zugleich nimmt 
ihre Langsachse eine leichte, fiir beide im gleichen Sinne verlaufende 
Kriimmung an. Sie bleiben beide vorlaufig noch blind gegen den Dotter 
geschlossen. Am Grund des Vorderdarmes beginnt sich das Lumen 
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allmahlich kugelformig zu erweitern und die Bildung eines besonderen 
Organes vorzubereiten (Abb. 24¢, Pf/K). Vom Proktodaeum aus wachsen 
die Mapicutschen GefaBe (MpG) weiter nach vorn und winden sich 
zugleich schlangenférmig auf. 

Die Oberlippe (O) neigt sich immer mehr nach vorn und nimmt 
dabei die Mundéffnung mit auf die Ventralseite. Sie ragt dann nicht 
mehr aus dem Keim heraus. Alle Anhange setzen ihr Wachstum fort 
und erreichen, das betrifft besonders Antennen (At) und Thorax- 
extremititen (Zh,, 9,3), auf dem in Abb. 24¢ dargestellten Stadium die 


a b (S d 


Abb. 25a—d. Lebendbilder vom fertigen Embryo, die die Ventralkriimmung und die Hiillen- 

sprengung darstellen. Phot. 30/1. Am Amnion. a (Stadium IVc) Fertiger Embryo in 

Lateralansicht. Mesodermaler Riickenschlu8 vollendet. 6b Dasselbe Stadium in Ventral- 

ansicht. c (Stadium IVd) die Ventralkriimmung vollzogen. d (Stadium IVe) Geschliipfter 
Embryo, die Larve. 


héchste Stufe ihrer embryonalen Ausbildung. AuBer den Antennen 
legen sie sich aber gleichzeitig eng an den Keim an, so da sie nicht mehr so 
stark wie friiher hervortreten. Die zweiten Maxillen erfahren eine wesent- 
liche Lageverschiebung. Sie, die bisher in einer Reihe mit den iibrigen 
Kieferanhangen und den Thoraxbeinen standen, riicken nach innen und 
vorn (Mx), so da auf der Abb. 24¢ ihr Vorderrand von den ersten Maxillen 
(Ma,) verdeckt wird. Die an ihrer Basis liegende Spinndriisenmiindung 
(SpD) nehmen sie bei ihrer Wanderung mit. Bei ihrer Einwarts- und 
Vorwiartsbewegung stoBen sie zuerst mit ihrer Basis aneinander und 
ftihren die beiden Spinndriisenmiindungen zusammen, schlieBlich ver- 
schmelzen sie vollstindig. Die Schliuche der Driise verlangern sich all- 
mahlich bis ins 9. Segment und erreichen damit ihre gréBte Langen- 
ausdehnung. Im Tracheensystem haben sich die zwei Langsstaémme 
vorn tiber dem Stomodaeum auf der Grenze zwischen Kopf und Thorax 
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auf der Dorsalseite vereinigt, ebenso hinten unter dem ventralen 
Rand des Proktodaeums. Bei der Ausbildung der Langsstamme 
durch Streckung der Tracheeneinstiilpungen nach vorn und hinten waren 
auch Aussackungen in ventraler und dorsaler Richtung entstanden. 
_ Davon vereinigen sich die ersteren auf der Ventralseite zwischen Hypo- 
dermis und Bauchmark in jedem stigmenfiihrenden Segment zu den 
Ventralkommissuren (VKom). Aus den letz- 
teren entwickeln sich Tracheenverastelungen 
auf der Dorsalseite des Embryo. Die Stigmen 
selbst (Sti) erhalten eine typische Form, ihre 
schmale, runde Offnung wird von einem breiten 
Ring-vall umgeben. 

Nach Abschlu8 der geschilderten Vorgange 
(Abb. 25a und b, Stadium des fertigen Embryo, 
IVc der Tabelle 1) erfolgen noch zwei mecha- 
nische Vorgdnge, deren erster die Ventral- 
krimmung des Embryo ist. Der wahrend 
der vanzen Entwicklungsdauer gemaB der 
Hit... ventral konvexe Keim streckt sich 
allmahlich bis zur Geraden und kriimmt sich 
schlieBlich in eine ventrokonkave Lage (Abb.25c, 
Stadium der Ventralkriimmung, IVd der Ta- 
belle 1). Der Embryo vollzieht diese Bewe- 
gung zumeist so langsam, dal dabei das Am- 
nion in der gré8ten Anzahl der beobachteten 
Falle unverletzt gefunden wird. Nach kurzer 
Zeit setzen dann heftige Muskelkontraktionen 
ein, durch die zuerst das Amnion und endlich 
auch das Chorion gesprengt werden (Abb. 25d). 

Der geschliipfte Embryo (Abb. 25d und 26) sre cee att 
ist stark nach ventral eingekriimmt und be-  pgienenlarve. Nach Thionin- 
sitzt eine wurmférmige Gestalt von kreis-  Préparat. Zeichenapp. 60/1. 
rundem Querschnitt. Am Kopfende ist er 
stumpf abgerundet, am Hinterende zugespitzt. Kopf und Rumpf sowie 
die einzelnen Segmente sind deutlich voneinander abgesetzt. Im tibrigen 
hebt sich nichts irgendwie auffallig hervor. Die Oberlippe (O), ganz 
dem Profil des Kérpers eingeschlossen, zeigt genau nach ventral. Die 
Mundéffnung vor ihr verengt sich bald zu dem schmalen Lumen des 
Stomodaeums (St), das langgestreckt im Bogen zum Mitteldarm hin- 
fihrt. An seinem Grunde hat sich das Lumen stark erweitert und eine 
ringformige Wucherung gebildet. Durch dieses pilzhutformige Organ 
(P}K) offnet sich das Stomodaeum in den Mitteldarm. Das gleichfalls 
stark in die Linge gestreckte Proktodaeum (Pr) bildet kein solches 
Organ aus. Es bleibt im Gegenteil auch bei der frischgeschliipften Larve 
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blind gegen den Dotter geschlossen. Die Maxrrcuischen GefaBe (MpG) 
haben ihr Wachstum noch weiter fortgesetzt und reichen, sich schlingen- 
artig tiberkreuzend, bis weit in die vorderen Segmente. 

Am Oberschlundganglion (OSchl) hat sich die Ausprégung einer 
ganz charakteristischen Form vollzogen (vgl. auch Abb. 25a). Seine 
Entstehung aus den drei Kiefersegmenten 1a8t das Unterschlundganglion 


(USchi) auch auf dieser Entwicklungsstufe noch durch schwache Ein-_ 


schniirungen erkennen. In den Segmenten des Rumpfes sind gemaf 
der Anlage je ein Paar Ganglienknoten vorhanden, abgesehen vom 12. und 
13. Segment, deren beide Ganglienpaare miteinander .verschmolzen 
sind (Gp, 33). Die Antennen und die Thoraxextremitaten, die bis zu dem 
in Abb. 24e dargestellten Stadium des ektodermalen Riickenschlusses eine 
stindige GréB8enzunahme erfuhren, sind seitdem allmahlich riickgebildet 
worden und werden in dem geschliipften Embryo nur noch durch schwache 
Hypodermisverdickungen (Imaginalscheiben) vertreten. Dagegen bleiben 
die Anhange der Kiefersegmente erhalten. Sie haben indessen eine 
gewisse Gestaltsinderung erfahren. Mandibeln (/) und erste Maxillen 
(Mzx,) sind von ihrer urspriinglichen halbkugelig bis halbelliptischen 
Form zu einer langgestreckten konischen tibergegangen. Die Mandibeln 
liegen zu beiden Seiten der Mundéffnung, kurz hinter ihnen die etwas 
kleineren ersten Maxillen, schrag nach vorn zeigend. Die zweiten Maxillen 
sind véllig miteinander verschmolzen und bilden, etwa bis auf die Hohe 
der ersten riickend, die Unterlippe (U) des Embryo. Sie tragen auf sich 
die nunmehr einheitliche Miindung der Spinndriisen (SpD). Dieser kurze 
gemeinsame Stamm teilt sich an der Grenze zwischen Kopf und Rumpf 
in die urspriinglichen zwei Schlauche. Das aus den ektodermalen Ein- 
sttilpungen an der Basis der MundgliedmaBen hervorgegangene Kopf- 
skelet der Larve, das Tentorium (7'), liegt in der Form eines Doppel- 
ypsilonrohres zwischen Unterschlundganglion und Stomodaeum. Das 
Tracheensystem ist infolge seiner Chitinisierung und der eingedrungenen 
Luft bis in seine kleinsten Verastelungen sichtbar (Abb. 25d). Auch der 
Kopf ist durch Auswachsen einiger Zweige vom Hauptstamm nach vorn 
mit einer Reihe von Tracheen versorgt. Zwischen den Stigmen (Stz) 
erscheinen jetzt an der Larve Wucherungen von segmentalen, mit» jenem 
in einer Reihe liegenden Zellhaufen, die Oenocyten (Oen). Das Herz 
tritt als dinner, segmentalverstarkter Schlauch dicht unter der dorsalen 
Hypodermis hervor (H). Die Ovare (Ov) liegen dicht neben der dorsalen 
Mediane in dem Gebiet vom 7. bis zum 9. Rumpfsegment. 


B. Statistische Untersuchungen iiber den zeitlichen Verlauf 
der Differenzierungsvorgiinge. 
Bei der Betrachtung der elementaren Entwicklungsvorginge waihrend 
der ersten Periode, der Zellvermehrung und -verteilung, die in allen 
Kiteilen in prinzipiell gleicher Weise verlaufen, konnten zeitliche Diffe- 
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renzierungsunterschiede auBer im Langsschnitt auch im Querschnitt 
festgestellt werden. Die letzteren standen im Zusammenhang mit der 
einseitigen Ausbildung embryonalen Ektoderms. Nach Fertigstellung 
dieser ventralen Keimanlage kann die Aufmerksamkeit auf den Hilangs- 
schnitt beschrankt werden, da jetzt nur noch in dieser Richtung einheit- 
ot Formbildungsvorginge stattfinden, deren Differenzierungsmodus 
zu beobachten ist. Aber auch bei diesen Prozessen beteiligen sich nicht 
Fale Teile oder wenigstens nicht mehr alle in prinzipiell gleicher Weise. 
Infolgedessen gestaltet sich die Untersuchung schwieriger, und die 
Ergebnisse fallen nicht, wie bisher, so eindeutig und klar aus. AuBerdem 
machen die Anderungen in der Langsausdehnung des Keimstreifes wahrend 
_des Schichtenbaues (eine Verkiirzung mit nachfolgender Streckung iiber 
die Pole, vgl. dazu Abb. 20c und 23a) und wahrend der Organ- 
sonderung (nochmalige Verkiirzung Abb. 236) es unmoglich, den fiir den 
Ausgangsort einer bestimmten Entwicklungsphase gefundenen MeBwert 
mit dem einer anderen Phase zu vergleichen. Jedoch wird dieser Mangel 
in der Methode durch die zu dieser Zeit erkennbar werdende prospektive 
Bedeutung der einzelnen Eiteile behoben. 

Die Bildung des unteren Blattes (vgl. S. 165) ist der letzte Form- 
bildungsvorgang, der noch kontinuierlich und in prinzipiell gleicher 
Weise iiber den gréBten Teil der Hilinge erfolgt. Nur in den Polgebieten, 
in denen die Mitteldarmanlagen entstehen, unterbleibt er. Sein Ablauf 
ist daher denkbar geeignet, den Differenzierungsmodus klarzustellen. 
Eine Reihe aufeinanderfolgender Stadien ist zur genaueren Erlaute- 
rung des Vorganges nach Totalpraparaten gezeichnet worden (Abb. 27). 
Als Belege am Jebenden Ei kénnen die in dem Kapitel tiber die Normal- 
entwicklung gebrachten Abbildungen dienen (Abb. 20 und 21). 

Die die Mittelplatte von den Seitenplatten trennenden Furchen 
(Risse im Zellverband) werden, wenn sie auftreten, stets schon in einer 
gewissen Ausdehnung angetroffen, die etwa der Lange in Abb. 27a ent- 
spricht. Trotzdem besteht die Méglichkeit, daB dieser Vorgang an 
einem ganz bestimmten Punkte beginnt, dessen Beobachtung aus rein 
zufalligen oder technischen Griinden noch nicht gegliickt ist. An 8 Eiern, 
in denen die von den Furchen eingeschlossene Mittelplatte noch eine 
annahernd disymmetrische Form besa8, entsprechend den Beispielen in 
Abb. 20a und 27a, b, so daB eine gleichweite Ausbreitung des Prozesses 
nach vorn und nach hinten angenommen werden konnte, wurde neben 
der Ausdehnung dieses Feldes die genaue Lage seiner Mitte festgestellt. 
Wie aus der Tabelle 11 a hervorgeht, fallt sie etwa zwischen den 26. und 
30., also durchschnittlich auf den 28. Teilstrich (Spalte II). Diese Stelle 
diirfte als der Ausgangspunkt der Mesodermbildung zu bezeichnen sein. 
Die Verschiebung nach dem hinteren Pol zu, gegeniiber dem friher fiir 
das strukturelle Differenzierungszentrum im Ei gefundenen 24: Teil- 
strich ist, wie schon bei der Behandlung der Blastodermstarke erwahnt 
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wurde (vgl. S. 149), einer Verkiirzung des Keimmaterials zuzuschreiben, 
die schon bei der Ausbildung der Keimanlage begann (vgl. Tabelle 7b 
und c). Beim Fortschreiten der Mesodermbildung erhalten sich die zeit- 


lichen Unterschiede in den 
Tabelle lla. ee Semen i aaa einzelnen Eiteilen  (vgl. 
nblick ihres 

. Eroebeineue Meat eae Total- Abb. 27), und me hat 
praparaten in %-Teilstrichen. wahrend der Annadherung 
der Seitenplatten (Tabel- 
de Ilb, Spalte I und II) 

Mesodermfurchen | _5€8- Seg- > 


i % 5 oe aa 
mente mont: Teilatrich  SOWie bei ihrem Verschlu8B 


Lage der 


oars einmal Gelegenheit, die 


Lage fiir das Zentrum 


1 | 16—36 | 26 14,3 dieses zeitlich abgestuften 
Q paar 2632 1 a Differenzierungsvorganges 
AOU AL ay ee a8 1 14.3 zahlenmaBig zu bestatigen. 
5 12—45 29 21—36| . 2 14,1 Dabei moéchte ich be- 
a a ae 3 iy. sonders darauf hinweisen, 
g | 10-48 | 28 |12-45| 6 13,8 daB sowohl beim Auftreten 

Mittelwert| 28 der Furchen wie beim Ver- 


schlu8 der Seitenplatten 
das Fortschreiten des betreffenden Vorganges auch in der Richtung nach 
vorn in den Zahlen deutlich zum Ausdruck kommt (Tabelle 11a, Spalte I: 


Fortschreiten der Furchen vom 16. auf den 10. Teilstrich, und Tabelle llc, © 


Tabelle 1lb. Lage der Hiteile, in denen sich die Mesodermfurchen 
am starksten genihert haben und Lage der Kiefer- und Thorax- 
segmente. Messungen in %-Teilstrichen nach Totalpraparaten. 


Starkste 


Anniherung der Grenze Lage der 
Mesodermfurchen eek Segmente des % 
bei »-Tellstrichen lappen und Teilstrich 
Gebiet | Maxim. |Keimstreif| Kjefers Thorax 
i II II IV Vv 


Spalte I: Fortschreiten des Verschlusses vom 20. Teilstrich bis an die 
vordere Mitteldarmanlage heran etwa bis zum 10. Teilstrich). Noch 
klarer gibt dariiber die Betrachtung der Abb. 27 Aufschlu8, durch die 
gleichzeitig eine immer weitere Verschiebung der Teile mit maximaler 


Aus- | Mitte (Tabelle 11, Spalte I) noch ~ 


| 
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Annaéherung im Rahmen einer Verlagerung des ganzen Zentrums nach 
hinten offenbar wird. 

Zusammenfassend laBt sich fiir die Bildung des unteren Blattes fest- 
stellen, daB sie in vélliger Ubereinstimmung mit dem bisher gefundenen 


_ Tabelle 1lc. Lage der Eiteile, in denen sich die Mesodermfurchen 
_ gerade geschlossen haben und Lage der Kiefer- und Thoraxsegmente. 


VerschluB der| Grenze Lage der 
Mesoderm- | zwischen Segmente des % 
furchen bei Kopf- rs Teilstrich 
% -Teilstrichen |lappen und| Kiefers | Thorax 
Keimstreif 
II III Iv 


Differenzierungsmodus in Richtung der Hilangsachse vor sich geht. 
Die Verschiebung des Ausgangspunktes der Differenzierung nach hinten 
_wird durch die Bewegung des ganzen Keimmaterials im Verhaltnis zum 
Eiganzen erklart. Das Differenzierungszentrum gehért bereits seit dem 


a b c d e uf g 


» Abb. BaD. Ubersichtszeichnungen, die die allmihliche Bildung des unteren Blattes 
und der Segmente darstellen. Nach Thioninpriparaten Zeichenapp. 28/1. 


Stadium der vollendeten Keimanlage nicht mehr der ganzen Histruktur, 
sondern der Struktur der Keimanlage an. Die Verhaltnisse der Eistruktur 
gaben den Teilen des Differenzierungszentrums bei der Bildung des 
‘Blastoderms durch urspriingliche Stirke des Keimhautblastems, GréBe 
und Dichte der einwandernden Plasmahofe, ihre friihzeitige zentrifugale 
Wanderung und friihzeitigen Beginn der Teilungen einen Vorsprung. 
Das Vorangehen dieser Teile bei allen folgenden Differenzierungs- 
prozessen muf als dessen logische Folge erscheinen, auch wenn der 


Keimstreif als Ganzes im Ei seine Lage andert. 
12* 


~ 
>. 
™., 
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‘An dieser Stelle ist einer eigentiimlichen Reaktion des Dotters zu ge- 
denken, die zur Zeit des Schichtenbaues in einer gesetzmaBigen Ver- 
kniipfung mit der morphologischen Umbildung stattfindet und die 
die innige Verbindung von Keimmaterial und Dotter dartut. 

Wenn die Furchen, die die 
Mittelplatte in der Keimanlage 
abgrenzen, im ersten Drittel des 
Eies entstehen, 1la8t sich in 
diesem Gebiet an fixierten Eiern 
eine eigentiimliche Konzentra- 
tion des Dotters beobachten — 
(Abb. 28a und 6, Ho). Ventral — 
und lateral ist er taillenformig _ 
eingeschniirt. Mit dem Vor- 
ricken der Furchen in andere 
Hiteile verschiebt sich diese Er- _ 
scheinung stets an die Stelle, — 
in der sich die Trennung von 
Mittel- und Seitenplatten ge- 
rade. zu vollziehen beginnt 
(Abb. 28c—h). Auch an den 
Polen zeigen sich mit einer 
entsprechenden zeitlichen’ Ab- 
stufung zwischen dem vorderen 
(Abb. 286 und c, Ho) und dem 
hinteren (g und h, Ho) Pol 


h Hohlraume unter der Keim- 


Abb. 28a—h. Konzentration des Dotters im abge- ; ey ES 
stimmten Verhaltniszum Schichtenbau, 4Stadien lage, die durch Zuriick 
in Ansicht von ventral und seitlich. Nach Thionin- -weichen des Dotters bedingt 
praparat. Zeichenapp. 28/1. Bevor die Mesoderm- . : . 
furchen einschneiden und die Mitteldarmanlagen sind, noch ehe sich dort die 


einzuwuchern beginnen, zieht sich an den betref- betreffende Mitteldarmanlage 
fenden Stellen der Dotter zuriick (schrumpft). Nur bild % an ; 
am fixierten Ei beobachtet. a, b Auftreten der 2@USbildet. ange Zeit wurde 


Senet Pein ce atenmtinteee ee, oe Regelmiigkeit der Er. 
dere Mitteldarmanlage gebildet. g, h Mesoderm- SCheinung und ihre Verkniipfung 
furchen am See ieee Mitteldarm- mit den Materialbewegungen 

des Schichtenbaues tibersehen, 
da gerade in diesen Stadien die Hier bei der Fixierung sehr _ leicht 
schrumpfen. Nun geben aber neuere Untersuchungsergebnisse SEIDEL 
(1934) an Platycnemis AnlaB, dem Dotter eine gewisse Bedeutung bei dem 
Formbildungsgeschehen zuzuerkennen. Einer genaueren Beobachtung 
erschlossen sich dann auch bei der Biene die genannten Zusammenhange. 


Die Tatsache, daB dabei die Konzentration des Dotters dem Hinsinken der 
Mittelplatte und der Hinwucherung der Mitteldarmanlagen vorausgeht, scheidet 
die Annahme einer mechanischen Druckwirkung von seiten des dariiberliegenden 
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Keimmaterials aus. Dagegen spricht auch die. Ausbreitung dieser Konzentration 
in die lateralen Dotterpartien (Abb. 28a, ¢, e, g) unter die Seitenplatten, die sich 
ja nicht nach innen, sondern nach median iiber die Mittelplatte verschieben. Daher 
ist eine besondere Empfindlichkeit des Dotters gegentiber dem Fixierungsmittel in. 
den Kiteilen festzustellen, die gerade zu morphologischen Umbildungen schreiten. 
Sie auBert sich in einer Zuriickziehung des Dotters vom Keimmaterial und unter- 
_ scheidet sich von den haufigen Schrumpfungen nur durch ihre gesetzmaBige Ver-- 
_ kniipfung mit morphologischen Prozessen. Es ware aber noch die Annahme méglich, 
daB diese lokalisierten Schrumpfungen durch das schnellere Eindringen des Fixie- 
- Tungsmittels an jenen Stellen infolge der Risse im Keimmaterial verursacht wiirden. 
Jedoch bietet sich dann keine Erklarung fiir das Einsinken des Dotters an den 
Polen, da dort eine geschlossene Zellschicht vorhanden ist. 

Thre Bedeutung kénnte in einer Erleichterung, vielleicht auch in einer 
Anregung der Verlagerung des Keimmaterials oder in beiden gesehen 
werden. Ob allerdings diese Reaktion des Dotters eine im Anfang 
selbstandige oder eine Folge von Einwirkungen, die vom aufliegenden 
Keimmaterial ausgehen, darstellt, 148t sich nach diesen Beobachtungen 
nicht sicher entscheiden. Fiir die zweite Annahme spricht die Unempfind- 
lichkeit auf der Dorsalseite (vgl. Abb. 28), auf der nur eine diinne, 
extraembryonale Zellschicht liegt, fiir die erste Annahme die Empfind- 
lichkeit in den lateralen Teilen, in denen sie nicht ,,notwendig“‘ ist. Der 
zeitliche Ablauf der Reaktion entlang der Eiachse folgt entsprechend 
ihrer Verkniipfung mit dem Schichtenbau dem allgemeinen Differen- 
zierungsmodus. ) 

Die Segmentierung ist aufs engste verkniipft mit der Bildung des 
unteren Blattes. Kurz nachdem die Furchen erschienen sind, werden 
in dem von ihnen umgrenzten Feld am lebenden Ei bei schragem Licht- 
einfall mehrere ganz feine Querstreifen als erste Andeutung der Segment-. 
grenzen sichtbar (Abb. 20a, Sg). Wenn die Seitenplatten sich dann 
ein wenig iiber die Mittelplatte geschoben haben, bilden sich schon 
klarer umrissene helle Areale aus (Abb. 206). Am Totalpraparat (Abb. 27, 
8) erscheinen diese besonders stark gefirbten, etwa rechteckigen Gebiete 
in der Mittelplatte, die durch hellere schmale Zonen getrennt werden. 
Vor allem treten sie in den schon iiberlagerten Teilen scharf hervor, 
da sich dort die Seitenrander der Mittelplatte segmental einbuchten (SR). 
Die prospektive Bedeutung dieser Segmente festzustellen ist bei Anwen- 
dung der statistischen Untersuchungsmethode nicht ohne weiteres mdg- 
lich. Hinzu kommen noch einige weitere, durch andere Griinde bedingte 
Schwierigkeiten: Einmal schwankt Lage und Zahl der Segmente bei 
Eiern, die durch gleichlange Mesodermfurchen sich als zu demselben Ent- 
_wicklungsstadium gehérend erweisen. Vor allem ist aber die Aus- 
dehnung der Segmentfelder im Augenblick ihres Entstehens tiber das 
Doppelte gréBer als zur Zeit ihrer festen Ausbildung, wie ein Vergleich 
der Abb. 276 mit d—g am Totalpraparat oder auch der Abb. 20a mit d 
am lebenden Ei zeigt. Die damit verkniipfte Lageverschiebung vereiteln 
einen rein statistischen Vergleich an den verschiedenen Stadien. 
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Die Fragestellung, welche Segmente des Embryo zuerst erscheinen, 
ist aber fiir die Lokalisation des Differenzierungszentrums im Embryo 
und dariiber hinaus fiir verschiedene weitere Fragestellungen von groBter 
Bedeutung. Deshalb wird der Versuch gemacht werden, im Zusammen- 
hang mit dem Studium der Mesodermbildung eine Lésung der Frage 
ga erreichen. In der Tabelle lla sind auSer den schon besprochenen 
Messungen iiber die Lage der Furchen auch die Ausdehnung der Seg- 
mente (Spalte III) und ihre Anzahl (Spalte IV) verzeichnet. Unter den 
beobachteten Eiern befinden sich zwei, an denen erst ein einziges Segment 
sichtbar ist, (Zeile 3—4). In dem einen Fall (Zeile 3) reicht es vom 26. 
bis 32. Teilstrich, in dem anderen (Zeile 4) vom 27.—33. Das Vorderende 
liegt somit in beiden Fallen ziemlich genau dort, wo die Mesoderm- 
furchen den geringsten Abstand voneinander haben (Spalte II, Mitte). 
Dann schreitet die Segmentierung allmahlich nach vorn und nach hinten 
weiter (Zeile 5—8). So beweist ein Vergleich dieser Zahlen mit den fir 
den Verlauf der Mesodermfurchen gefundenen: dieser Differenzierungs- 
prozeph beginnt in demselben Zentrum wie die Mesodermbildung und wie 
alle vorhergehenden Entwicklungsphasen und nigmt einen genau gleichen 
Verlauf. In ttberzeugender Weise wird das von den Photographien 
lebender Eier (Abb. 20a—e) belegt und kann im einzelnen auf den nach 
Totalpraparaten hergestellten Abb. 27b—g verfolgt werden. 

Eine Identifizierung der Segmente wird in dem Augenblick méglich, 


in dem im Laufe der Konzentration des Keimstreifes auf die Ventral- | 


seite die Kopflappen sich durch eine scharfe Einbuchtung (Abb. 27c, 
KLB) sichtbar vom iibrigen Keimstreif sondern. Sie stellen ja, wie schon 
im vorigen Abschnitt ausgefiihrt wurde, die primare Anlage des Kopfes 
und des Kiefers dar. Dadurch werden die hinter der Kopflappenbucht 
liegenden Segmente als Thoraxsegmente kenntlich (Abb. 27c—g, Thy, >,3)- 
Vor ihnen sind die des Kiefers festzustellen (K). Von den primaren 
Kopfsegmenten ist zu dieser Zeit noch nichts zu bemerken. Dort, wo 
sie nach Fertigstellung des Keimstreifes entstehen werden, findet jetzt 
gerade die Sonderung der Mitteldarmanlage statt. Infolge ihres speziali- 
sierten Baues sind sie auch von der Betrachtung auszuschalten. 

An den Hiern der Abb. 27 1a48t sich erkennen, daB dort, wo die 
Furchen sich am nachsten stehen und wo sie sich zu schlieBen anschicken, 
der Thorax anfangt. An einem gré8eren Material ist durch Vergleich 
der Messungen in Spalte IV und V mit II der Tabelle 11b und in 
Spalte III und IV mit I der Tabelle lle die Regelmafigkeit dieses 
Zusammentreffens zu ersehen. Das erste in diesem Gebiete zu beobach- 
tende Segment ist daher als erstes Thoraxsegment zu zahlen (Tabelle lla, 
Spalte IIT und IV, Zeile 3 und 4). Da man unmittelbar darauf auch 
die hinteren Kiefersegmente auftreten sieht, so waren in dem Ei in 


Abb. 276 das letzte Kiefer- und die ersten beiden Thoraxsegmente aus- 
gebildet. 
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Die Segmentierung des Kiefers verschwindet nach Schlu8 der Mesoderm- 
furchen eine Zeitlang (vg. Abb. 27¢ mit d) und ist auch spaterhin (vgl. Abb. 23a) 
nie so deutlich ausgepragt wie im Thorax. Daher ware noch die Frage zu, priifen, 
ob hier vielleicht nur ein Ausdruck der morphologischen Dignitat (S. 117) beider 
Organkreise anstatt eines gerichteten Differenzierungsverlaufes -vorliege. Ich 
méchte diese. Annahme ablehnen auf Grund des engen Zusammenhanges des Seg- 
_ Mentierungsvorganges mit der Mesodermbildung. Beginnt doch die Segmentierung 
stets zuerst in der Mittelplatte und aufert sich nach der Uberlagerung in der starkén 
Einbuchtung ihrer Rander (Abb. 27¢, SR und Abb. 200). Das davorliegende Material 
ist aber zudieser Zeit noch im festen hts 


Verband mit dem iibrigen Blasto- ut. 

derm, so da8 ihm gewissermafen ; Mer, fF 

rein ,,mechanisch“ die Méglichkeit Me ba 

zu dieser Differenzierung noch nicht 9 Tp 

gegeben ist. Sty M 
Fiir die Untersuchung der 

Differenzierungsrichtung bei den 

Organbildungsprozessen kann 

nun darauf verzichtet werden, 

das jeweils gefundene Ausgangs- ‘ 7 

gebiet durch Messungen fest- Abb. 29a—d, 


zulegen. Ihnen wiirde ja in-  Ubersichtszeichnungen, die die Reihenfolge in der 
83 Entwicklung der segmentalen Organe, sowie der 
folge der Lageanderungen des ektodermalen Darmteile darstellen. 


Keimstreifes keine vergleichen- Nach Thioninpraparaten. Zeichenapp. 28/1. 
de Bedeutung zukommen. Der 
nach dem Erscheinen der Segmente zutage tretende Anlageplan ge- 
stattet eine Lokalisation im Embryo und damit eine Priifung der 
Frage, ob das fiir die bisherigen Entwicklungsphasen etwa im Giebiet 
des ersten Thoraxsegmentes gefundene zeitliche Differenzierungszentrum 
auch bei der Organbildung festzustellen ist. 

Die wertvollste Auskunft werden dabei Organe mit segmentaler An- 
ordnung im Embryo geben, da ein frihzeitiges Erscheinen einzelner 
von ihnen auf irgendwelche Bevorzugung vor den anderen hindeutet. 


Zuerst sei die Entstehung der T'racheen besprochen, die, wie auf 
S171 ausgefiihrt wurde, als 10 paarige Ektodermeinstiilpungen vom 
2.—11. Rumpfsegment zu beobachten sind. In der Abb. 29 sind einige 
aufeinanderfolgende Stadien nach Totalpraparaten dargestellt. Als erstes 
wird am verlangerten Keimstreif die vorderste Tracheenanlage (St2,) 
an der Grenze zwischen dem 1. und 2. Thoraxsegment sichtbar (Abb. 29a). 
Noch friiher als sie ist die vor ihr zwischen dem 1. Thorax- und 3. Kiefer- 
segment liegende Einstiilpung der Spinndriise ( SpD J) erschienen, doch 
méchte ich wegen der fraglichen Homologie dieser Organe mit einer 
Tracheenanlage diese Tatsache nicht als beweisend fiir die Fragestellung 
heranziehen. Es folgen nun allmahlich immer mehr Tracheenanlagen 
(Abb. 296, Sti), bis schlieBlich zu einer Zeit, wo das Stomodaeum (St) 
gichtbar wird, alle 10 vorhanden sind (Abb. 29c, Stc). Wir kénnen also 
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fiir die Tracheenbildung feststellen, daB die Differenzierung wenigstan 


in der Richtung vom Thorax nach hinten fortschreitet. 


Von den Anhdngen der Segmente werden die des Kiefers am friihesten 
 sichtbar, und zwar lieB sich bei emer genaueren Musterung zahlreicher 


Totalpriparate feststellen, da dabei die zweiten Maxillen vor den — 


ersten und. diese wieder vor den Mandibeln erscheinen. An einem Ei 
war deutlich sogar nur die zweite Maxille sichtbar (Abb. 29a, Mz,). 
“Die Unterschiede der zeitlichen Aufeinanderfolge sind allerdings nur 
ganz gering, lassen sich aber an der GréBe der Anlagen, d.h. daran, 
wie weit sie sich aus dem tibrigen Keimmaterial herausheben, erkennen 
(Abb. 296, M, Mz,, Mz,). Und doch ist das GréBenverhaltnis ihrer 
embryonalen Ausbildung gerade umgekehrt (vgl. Abb. 29d), so daB 


hier eine Differenzierung entsprechend der morphologischen Dignitat 


nicht zu konstatieren ist. Unmittelbar nach dem Deutlichwerden der _ 


Kieferextremitaéten treten auch die Thoraxanhange hervor, und zwar 
in umgekehrter Reihenfolge. Als erstes Paar sind (Abb. 296, Th,) am 
stirksten hervorragend die Anhainge des vorderen Thoraxsegmentes 
zu erkennen, bald folgen die anderen Paare. Fir die ganze Dauer ihres 
Vorhandenseins waihrend der Embryonalentwicklung bestehen zwischen 
ibnen die GrédBSenunterschiede: Th, > Th, > Th;. Den Abdominal- 
segmenten fehlen Anhange. Da die Thoraxextremititen wahrend der 
Embryonalentwicklung nur eine ganz schwache Ausbildung im Vergleich 


zu denen des Kiefers erfahren und sich am Ende dieser Zeit sogar wieder — 


riickbilden, ware in ihrer Verzgerung gegeniiber dem Kiefer ein deutlicher 
Ausdruck der morphologischen Dignitaét eines Organes zu beobachten. 
Die entsprechenden Segmente waren ja in umgekehrter Reihenfolge, 
Thoraxsegment vor Kiefersegment, entstanden. 

Die Antennen als Anhange des zweiten primaéren Kopfsegmentes 
bilden sich ebenfalls kurz nach Erscheinen der Kieferanhinge aus (At). 

Zusamenhangend lat sich fiir die Entwicklung der Segmentanhange 
folgendes sagen: Die Differenzierung erfolgt im Kiefer von den zweiten 
Maxillen aus nach vorn, im Thorax vom 1. Segment aus nach hinten. 
Der Vorsprung, den der Kiefer vor dem Thorax zeigt, la8t sich wahr- 


scheinlich als Folge der verschiedenen embryonalen Ausbildung erklaren 


und widerspricht nicht der iiber die allgemeine Differenzierungsrichtung 
vorgetragenen Auffassung. ; 

_ SchlieBlich ergibt sich die Méglichkeit, daB auch die Entstehung 
der in Zweizahl vorhandenen, homologen Organanlagen zur Klarung unserer 
Fragestellung beizutragen imstande ist. 


Die Hillenbildung ist, wie auf S.167 geschildert wurde, bei der 
Biene wie bei den meisten Insekten ein kontinuierlicher und ein gleich- 
artig entlang der ganzen Keimanlage verlaufender ProzeB. Seine Be- 
sonderheit, die Entstehung von zwei Zentren aus, erhalt er dadurch, 
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da das Schwergewicht seiner zeitlichen und quantitativen Avabilagny 
auf die beiden Pole verlagert worden ist. (Das Vorhandensein einer 
einzigen Hiille ist fiir die Feststellung ohne Bedeutung.) Und diese beiden 
Pole verhalten sich untereinander zeitlich so, wie sie es im Rahmen 
einer einheitlichen Ausbildung auf der ganzen Eilange entsprechend dem 
-allgemeinen Differenzierungsmodus tun wiirden. Am vorderen Pol 
beginnt die Uberwachsung der Hiille etwa 4—6 Stunden friiher als am 
hinteren (vgl. Abb. 20 und 21b—e, vAmF). 


Ein ahnliches Bild zeigt sich bei der Entwicklung der vorderen und 
hinteren Mitteldarmanlage. Hier sind es zwei homologe, vollig voneinander 
getrennte Zellpartien, genau an den beiden Enden der Keimanlage, 
an denen eine starke Zellwucherung einsetzt. Das Ergebnis dieses Vor- 
ganges und die spatere Verwendung des Materials ist in den beiden Fallen 
absolut gleichartig. Und doch erfolgt die Differenzierung mit einem 
zeitlichen Unterschied von etwa 4—6 Stunden und damit entsprechend 
der naheren oder weiteren Entfernung der Anlagen vom Differen- 
zierungszentrum (vgl. Abb. 20 und 216,c und d, v und AMd). 


Als letztes Beispiel zweier in verschiedenen Eiteilen liegender, sich 
entsprechender Organe ist die Entwicklung der beiden ektodermalen 
_ Darmteile, des Stomodaeums und des Proktodaewms, zu betrachten. 
Trotzdem ihre spatere Ausbildung gewisse Verschiedenheiten aufweist, 
sié also keine gleiche ,,morphologische Dignitat“‘ besitzen, gibt die Gleich- 
artigkeit ihrer Entstehung und der bei ihnen feststellbare Zeitunterschied 
zwischen der vorderen und hinteren Anlage (etwa 4—6 Stunden) AnlaB, . 
eine Abhangigkeit vom allgemeinen Differenzierungsmodus anzunehmen. 
In der Abb. 29 sind zwei Eier von verschiedenem Alter dargestellt, bei 
denen der Ausbildungsgrad des Stomodaeums (S¢) im ersten (c) dem des 
Proktodaeums (Pr) im zweiten entspricht (d). 

Wir k6énnen also fiir die Entwicklung der drei paarigen Organ- 
anlagen feststellen, da sie in ahnlicher Weise wie die kontinuierlichen, 
auf der ganzen EHilange stattfindenden Entwicklungsvorginge eine der 
allgemeinen Differenzierungsrichtung entsprechende Ausbildung erfahren. 


Vill. Ubersicht iiber die wesentlichsten. horpilostechen Grund- 
lagen des Differenzierungszentrums. 


Um das zahlreich vorliegende Beobachtungsmaterial i in einer einheit- 
' lichen, bildhaften Weise vorzufiihren und dadurch eine zusammen- 
-fassende Betrachtung zu ermoglichen, sind in der Abb. 30 die 
Hauptergebnisse etwa in der Reihenfolge des Entwicklungsverlaufes 
iibereinander graphisch dargestellt. Die Verschiedenheiten der Struktur- 
elemente und des zeitlichen Entwicklungsgeschehens sind als Funktion 
der Hilingsachse (Abszisse mit %-Teilstrich als Einheit) entweder durch 


~~. 
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die Héhen der Ordinaten zum Ausdruck gebracht, oder es ist ihr Aus- _ 
dehnungsbereich durch die Eintragung einer entsprechend langen Strecke _ 


angezeigt. Die Werte der Ordinate stellen keine absoluten dar, da 
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I. Ki in Seitenansicht. 


II. Lage des Richtungsplasmas. 


III. Kopulationsort. 


IV. Starke des Keimhautblastems. 
(Ventral.) 


(Rechts.) 
(Links.) 


(Dorsal.) 


V. Gebiet mit starkstem Plasma- 
retikulum. . 


VI. Ausbreitung der differentiellen 
Farbung. 


Vila. Lage der ersten Vitellophagen 
im 128-Kernstadium. 

VIIb. ZahlenmaéBige Verteilung der 
Vitellophagen wiéhrend des 8. 
bis 10. Teilungsschrittes. 


VIII. MengenmaBige Verteilung des 
Hofplasmas (HofgréBe x Kern- 
dichte). 


IX. Starke des Blastoderms. a 12st, 
b 24st, ¢ 32st (Keimanlage). 


X. Starke des inneren Keimhaut- 
blastems. 


Abb. 30. Zusammenfassende Darstellung der Ergebnisse morphologischer Untersuchungen 


keine gemeinsame Hinheit fiir diese Koordinate gewahlt wurde. Sie sollen 
hier nur den allgemeinen Verlauf, Richtung des Gefdlles und Lage des 
Maximums kennzeichnen. (Man vergleiche mit den Einzeldarstellungen 


und Tabellen.) 
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Im Gegensatz zu den meisten bisherigen Darstellungen sind hier nicht 
Hinzelmessungen, sondern zusammenfassend die Ergebnisse \ von mehreren 
Hiern aufgezeichnet. 


XI. ZahlenmaiBige Verteilung der | 
Kerne wahrend der Alteren 


Furchungsstadien. 


XII. Stellen gr6é8ter Annéherung der 
Sphare an die Oberflache. 
a ventral, 6 dorsal. 


XIII. Mittlere Zelldichte des Blasto- 
derms. 


XIVa. Lage und Ausdehnung der 
eben erscheinenden Mesoderm- 
furchen. 


XIVb. Gebiet, in dem sich die Me- | Jui -L__ 
sodermfurchenzuerstschlieBen. | = = ---------- 


XV. Lage der zuerst erscheinenden 
Segmente. 


a 


XVI, Lage der Kiefer- und Thorax- 
segmente. 


XVII. Differenzierungsrichtung von 
a Kieferanhangen, 6 Thorax- 
anhangen, c Stigmen. 


CC—_—_—_—_——___ > 
XVIII. Zeitunterschiede bei der Vordere Amniontalte) orscheinen YEE Amniontatte 
Entwicklung der in Zweizahl » Mitteldarmanlage 4-6 Stunden, » Miffeldarmanlage 
vorhandenen Organe. Stomodaeun friher als \Proktodaeum 


0 70 20 30 YO _50 .60 70 80 390 7100 
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iiber das Differenzierungszentrum bei der Honigbiene (Erklirung im Text S. 187f.). 


I. Gestalt des Eies in Ansicht von der Seite. 
Die Stelle maximalen Durchmessers liegt nach Messungen an 
120 Eiern zweier verschiedener Kéniginnen im Mittel bei % -Teilstrich 28,8 


(vgl. Tabelle 3, 8. 131). 
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II. Verbreitung des Richtungsplasmas und damit die Lage des weib- 
lichen Vorkernes. Nach Beobachtungen an 50 Eiern ist bei einer durch- 
schnittlichen Ausdehnung iiber 5 Teilstriche (durch die Strecke tiber 
der Kurve angedeutet) die prozentuale Haufigkeit seines Vorkommens 
auf der Hohe eines bestimmten Querschnittes durch die Ordinate an- 
gegeben. Es wird in dem Gebiet zwischen dem 1. und 17. Teilstrich 
auf der ventralen Eiseite angetroffen (Ila). Besonders haufig liegt es 
zwischen dem 5. und 10. Teilstrich (IIb) (vgl. 8. 131). 

III. Ausdehnung des Gebietes, in dem die Kopulation der Vorkerne 
beobachtet wurde. Die Kerne vereinigen sich nach Messungen an 7 Hiern 
zwischen dem 3. und 14.Teilstrich dicht unter dem Richtungsplasma (8S. 136). 

IV.. Starke des Keimhautblastems ventral (v), rechts (r), links (1), 
dorsal (d). Summe der Werte aus den vier in Abb. 7 aufgefiihrten 
Eiern. Das Gebiet mit starkstem Keimhautblastem befindet sich zwischen 
dem 18. und 40. Teilstrich mit einem Maximum etwa bei dem 23. bis 
24. Teilstrich. Ventral (v) ist der Einflu8 des Richtungsplasmas am Be- 
ginn der Kurve festzustellen. Es besteht eine leichte Ubereast der 
ventralen Eiseite gegeniiber den anderen (S. 132). 

V. Gebiet mit starkstem Plasmaretikulum (vgl. Tabelle 4, S. 134, 
und Abb. 16). Bei 8 Hiern wird eine durchschnittliche Ausdehnung vom 
10.—34. Teilstrich gemessen. 

VI. Ausdehnung der differentiellen Farbung (vgl. Abb. 166 und ec). 
Thre Ausbildung erfolgt im 32-Kernstadium dorsal zwischen dem 10. und 
40. Teilstrich. Spater breitet sie sich auch auf die ventrale Hiseite aus. 

VII, Auftreten und Verteilung der Vutellophagen (vgl. Abb. 19). 

a) Lage der ersten Vitellophagen. In 4 Hiern des 128-Kernstadiums 
wurden von dorsal einwandernde Vitellophagen zwischen dem 15. und 
27. Teilstrich gefunden. 

b) ZahlenmaBige Verteilung der Vitellophagen wahrend des 8.—10. Tei- 
lungsschrittes. Dazu sind die betreffenden Einzelwerte aus Abb. 19a und b 
zusammengefaBt. Das Ergebnis entspricht dem allgemeinen Differenzie- 
rungsmodus mit emem Maximum zwischen dem 18. und 36. Teilstrich. 

VIII. Ubersicht iiber die mengenmdapige Verteilung des Hofplasmas in 
alteren Furchungsstadien. Werte gewonnen fiir 4 Teilstriche (6 Quer- 
schnitte) als Produkt aus durchschnittlicher Hofgréf8e x Kernzahl 
(vgl. Tabelle 6, Spalte VII—IX) fiir 4 Hier. Danach liegt ein auffalliges 
Maximum beim 24. Teilstrich. 

IX. Stirke des Blastoderms fiir drei Stadien 12, 24 und 32 Stunden 
nach der Hiablage (vgl. Tabelle 7). Das Maximum verschiebt sich am 
Ende der I. Periode vom 24. auf den 28. Teilstrich infolge einer be- 
ginnenden Verkiirzung der Keimanlage. Das Differenzierungszentrum 
gehort danach der Keimanlage, nicht mehr dem Eiganzen an. 

-X. Stérke des inneren Keimhautblastems. Gewonnen aus den Werten 
fiir ventral, rechts und links im 18stiindigen Blastoderm (vgl. Tabelle 8, 
Spalte ITI—VI). Das Maximum liegt beim 24. Teilstrich. 
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| XI. Furchungskernzahl fiir je 8 Teilstriche. Gesamtzahl aus den vier 

in _ Abb. 14 dargestellten Hiern. Das Maximum liegt im Gebiet zwischen 
dem 20. und 28. Teilstrich. 

XII. Stelle grépter Anndherung der Sphire an die Oberfliche. Das Mittel 

aus 16 Eiern im 128-512-Kernstadium (vgl. Tabelle 10) liegt an der Ventral- 

 seite ()) auf dem 13., an der Dorsalseite (+) auf dem 21. Teilstrich. 

XIII. Mittlere Zelldichte im Blastoderm. Aus den drei in Abb. 15 
dargestellten Hiern des 12, 18 und 24 Stunden alten Blastodermstadiums. 
Das Maximum liegt zwischen dem 20. und 24. Teilstrich. 

XIV. a) Ausdehnung der eben auftretenden Mesodermfurchen. (vgl. 
Tabelle lla). Sie gruppieren sich im Durchschnitt um den 28. Teilstrich. 

b) Gebiet, in dem der VerschluB der Mesodermfurchen begonnen hat. 
(vgl. Tabelle 11c). Im Mittel beginnt der VerschluB bei dem 28. Teilstrich. 

XV. Ausdehnung der Segmentierung. Bei 2 Kiern, in. denen ein ein- 
ziges Segment ausgebildet ist, liegt dieses zwischen dem 26. und 32. Teil- 
strich. Die Segmentierung schreitet dann nach vorn und hinten gleich- 
maBig fort (vgl. Tabelle 11a). 

XVI. a) und b) Lage der Kiefer- und Thoraxsegmente zur Zeit ihrer 

erstmaligen sicheren Identifizierung (vgl. Tabelle 1lb und c). In XVIb 
ist die vordere Grenze der Kiefersegmente nicht mehr festzustellen, 
da die Segmentierung dort zuriickgegangen ist. Die Grenze zwischen 
Thorax und Kiefer liegt etwa auf dem 26. und 27. Teilstrich. Damzt fallt 
der Mittelpunkt des Differenzierungszentrums in den vorderen Teil des 
1. Thoraxsegmentes. 

XVII. Hier ist ohne Beziehung auf das Koordinatensystem die 
Richtung der Differenzierung fiir die Anhinge (a, b) und fiir die Stigmen (c) 
angegeben. Die Kieferanhainge erscheinen kurz vor denen des Thorax 
(Ausdruck morphologischer Dignitat ?). Die des Kiefers von hinten nach 
vorn, die des Thorax umgekehrt. Die Stigmen erscheinen.in der Reihen- 
folge von vorn nach hinten (vgl. 8. 183). 

XVIII. Zeitliche Unterschiede bei der Entwicklung in Zweizahl vor- 
handener Organe (Hiillbildung, Anlage des Mitteldarmes, ektodermale 
Darmteile). Die vordere Anlage entsteht jeweils etwa 4—6 Stunden 
friiher als die hintere (vgl. S. 184). 


1X. Uberblick iiber den Differenzierungsmodus anderer Insekten. 


Der strukturell-determinative Entwicklungstypus des Bieneneies ist 
_ gekennzeichnet durch ein raumlich und zeitlich in Erscheinung tretendes 
Differenzierungszentrum. Man kann fragen, wie weit dieser Diffe- 
renzierungsmodus fiir die Insekten allgemein zutrifft. Charakterisiert er 
auch die anderen Arten mit determinativer Entwicklungsform? Findet 
_ ersich tiberhaupt bei solchen Arten, deren Entwicklung nicht determinativ 
verlauft 2? Die auBer den in der Hinleitung genannten Arbeiten iiberaus 
sparlichen Angaben in der Literatur, die zumeist nur den Abbildungen 
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entnommen werden kénnen, reichen immerhin aus, eine Antwort auf 
diese Fragen geben zu konnen. 

Die Ergebnisse der Literaturdurchsicht sind fiir eine kurze ond tibersicht- 
liche Darstellung in Tabellenform zusammengefaBt (Tabelle 12). Darin 
werden alle Insekten (I) aufgefiihrt, fiir die seitens ihrer Untersucher (IT) 
irgendwelche fiir unsere Fragestellung verwertbaren Angaben vorliegen. 
In den Spalten III—X werden Aussagen gemacht iiber den Differen- 
zierungsmodus der Primitivstruktur (III), der abgeleiteten Struktur (IV), 
der Kernverteilung (V), der Kernteilung (VI), der Mesodermbildung (VII), 
der Segmente (VIII), der segmentalen Organe (IX) und der in Zweizahl 
vorhandenen Organe (X). 

Die Aussagen beschraénken sich darauf, fiir die strukturellen Merkmale 


(offensichtliche) Gleichartigkett = O oder Nichtgleichartigkeit.= A, fiir — 


die Entwicklungsvorgdnge .Gleichzeitigkeit = O oder Nichtgleichzertigkeit 
= A anzugeben. Tritt ein Differenzierungszentrum wie bei der Biene 
zutage, so. wird das besonders vermerkt = |+|. Fir die in Zweizahl vor- 
handenen Organe wird festgestellt, ob der vordere (A > P) oder der 
hintere Pol (P > A) in der Differenzierung vorangeht. 

In Ergainzung zur Tabelle 12 seien einige wesentliche Befunde noch. 
besonders aufgefiihrt. 

A pterygoten: Plasmareichtum. Zum Teil totale Furchung. Erst bei 
Organsonderung zeitliches Differenzierungszentrum. 

Odonaten: Autonome Kernverteilung. Zeitliches Differenzierungs- 
zentrum vom Beginn der Kernzusammenscharung. 
Orthopteren: Vielgestaltige Gruppe. Zum Teil strukturelle Ungleich- 
heiten, aber nicht nach Art der Biene. Zeitliches Differenzierungszentrum 

mit Beginn der Organsonderung. 

Neuropteren und Rhynchoten (Heteropteren): Gleichartiger Eibau. 

Homopteren dagegen mit differenziertem Eibau. Zeitliches Differen- 
zierungszentrum erst (?) bei Organsonderung (Pyrrhocoris bei Schichten- 
bau). ; 

Coleopteren: Angaben iiber Primitivstruktur fehlen, jedoch Bienen- 
typus. wahrscheinlich. Kernsphare, die die Oberflaiche zuerst im Thorax- 
gebiet erreicht. Zellteilungen im Blastoderm von dieser Stelle wellenférmig 
nach vorn und hinten. Weiterhin zeitliches Differenzierungszéentrum. 

Lepidopteren: Starkes Keimhautblastem mit Verschiedenheiten. 
Sphare, die an bestimmten Stellen die Oberfliche zuerst erreicht. Dort 
zeitliches Differenzierungszentrum. 

Hymenopteren: Bienentypus. Bei Ameisen dartiber hinaus spezielle | 
Differenzierungen im Keimhautblastem. 

Dipteren: Strukturelles oder zeitliches Differenzierungszentrum kaum 
ersichtlich. Friihzeitige Organsonderung. 

Als Ergebnis der eigenen Untersuchung an der Biene und der Literatur- 
durchsicht 1iBt sich fiir die Entwicklung der Insekten feststellen, da 
fir die Organsonderung ganz allgemein das Gebiet zwischen Kiefer und 
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Thorax ein zeitliches Differenzierungszentrum darstellt. Bei den H ymen- 
opteren, Lepidopteren und Coleopteren (mit bestimmten Ausnahmen z. B. 
parasitische Hymenopteren) gilt diese zeitliche Differenzierungsform . 
auch fiir die Bildung des unteren Blattes und zeigt sich weiterhin mehr 
oder weniger noch im strukturellen Bau der Eier ausgepragt, so daB 
_ bei ihnen von einem Differenzierungszentrum gesprochen werden kann, 
das gleich dem der Biene strukturell und zeitlich gekennzeichnet ist. 
Die Eier dieser Insekten werden zum determinativen Entwicklungs- 
typus gezahlt (vgl. SerpEL 1924). Wir kénnen sie im Gegensatz zu solchen, 
die ebenfalls dem strukturell-determinativen Entwicklungstypus an- 
gehéren (Musciden, Blattiden und ahnliche), aber diese Eigenschaft in 
anderer Weise dokumentieren, zusammenfassend als Vertreter des Bienen- 
typus bezeichnen, da bei der Biene die kennzeichnenden Eigenschaften 
wahrscheinlich am scharfsten ausgebildet sind und sich bisher am klarsten 
herausstellen lieBen. . 
Der geschilderte Differenzierungsmodus kann andererseits fiir die 
Insekten als in héherem Grade typisch betrachtet werden als z. B. 
das Merkmal der superfiziellen Furchung, fiir das es ja einige Ausnahmen 
gibt (totale Furchung einiger Collembolen und parasitischen Hymen- 
opteren). In der Tat ist diese Eigenschaft auch geeignet, ihre Entwicklungs- © 
weise gegentiber derjenigen von Arthropodengruppen, die ebenfalls oder 
wenigstens teilweise superfiziell furchen, zu charakterisieren, wie der 
Krebse und der Myriopoden, bei denen die Differenzierung im vordersten 
Teil des Keimstreifs mit den Antennen beginnt. 


X.- Zusammenfassung der Hauptergebnisse. 

Kine iibersichtliche Darstellung der statistischen. Ergebnisse zur Ab- 
leitung des Differenzierungsmodus im Bienenei und zur Erkenntnis des 
Differenzierungszentrums findet sich in Kapitel VIII (Abb. 30). 

Das bilateralsymmetrisch geformte Hi der Biene besitzt bei der Ablage 
eine ausgeprigte Richtungsorganisation, die durch einen besonderen 
Differenzierungsmodus der Strukturelemente bedingt ist: 

Die Menge des Plasmas im Keimhautblastem und Retikulum nimmt 
von den Polen aus bis zu einem Maximum im Gebiet des gr6éBten Quer- 
schnittes zu (strukturelles Differenzierungszentrum beim 24. Teilstrich). 
Die ventrale Eiseite ist der dorsalen etwas tiberlegen. Hine zentrale Saule 
des Retikulums zeigt im Zusammenhang mit besonderer GréBe der Fett-_ 
kugeln einen starkeren Plasmagehalt. Abweichend von der allgemeinen 
‘Anordnung liegt das Richtungsplasma, der Ort der Kireifung, ventral . 
median in der Nahe des vorderen Poles. In innigem Zusammenhang 
mit diesem Eibau vollzieht sich die Kinematik der Kernverteilung. Ks 
kénnen 3 Phasen unterschieden werden: 

1. Autonome Kernverteilung (1—16-Kernstadium). Die Kerne folgen 
der Sacusschen Teilungsregel und ordnen sich allmahlich zu einer Kugel- 


Z. f. Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 13 
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schale an. Insgesamt bewegen sie sich etwas vom vorderen Pol weg 
(Wirkung des ansteigenden Gefalles oder einer Kraft ?). 


2. Verteilung in der Langsrichtung (16—128-Kernstadium) auf das 


Gebiet der zentralen Plasmasdule unter Aufnahme des Netzplasmas, 
das forthin innerhalb der Sphare fast fehlt. (Mégliche Ursache: Ab- 
stoBungstendenz der Kernspindel, Widerstand an der Grenze der zen- 
tralen Plasmasiule, Wirkung der Kerne aufeinander, Geschlossenheit 
der Sphare im Sinne einer Oberflichenspannung.) % 

3. Wanderung an die Oberflache (128—1024-Kernstadium) ev. unter 
Teilnahme schwacher zentrifugaler Plasmastréme. Die. Geschwindig- 
keit des Emporriickens ist etwa proportional der Starke des Keim- 
hautblastems (Birnen- oder Keulenform der Sphare). Stérung durch 
Richtungsplasma und ,,Wellenbildung“ der Sphare lassen Impuls- 
wirkung vermuten, die vom Differenzierungszentrum oder vom Rich- 
tungsplasma ausgehend gedacht werden kann, wobei letzteres sein 
qualitativ ungleiches Plasma ins Keimhautblastem auflést. 

Die Vitellophagenbildung geschieht durch Einwanderung entgegen der 
allgemeinen Sphairenbewegung. Die Zeit des Auftretens und die Haufig- 
keit der Vitellophagen in den verschiedenen Higebieten entspricht dem 
allgemeinen Differenzierungsmodus. 

Wahrend der Furchung herrscht im allgemeinen Synchronismus der 
Kernteilungen, der sich allerdings bis zu starkem Phasenheterochronismus 
abindern kann. Doch bleibt der Synchronismus des Teilungsschrittes 


bestehen. Beim Eintritt ins Blastem erfolgen zwei Teilungsschritte, deren 


starker Phasenheterochronismus dem Differenzierungsmodus unterliegt. 


Zur Zeit des 32-Kernstadiums tritt eine differentielle Plasmafdrbung — 
im dem dorsalen Teil des Differenzierungszentrums am Thioninpraparat — 
auf, die sich allmahlich auch in die ventralen Teile dieses Querschnittes _ 
ausdehnt und auf eine qualitative Auszeichnung des Gebietes hinweist. — 


. Durch die Konzentration des Netzplasmas und Keimhautblastem- 


plasmas, sowie durch Ausbildung der stirksten Kerndichte im Differen- — 
zierungszentrum wahrend der Furchung erhalten alle Entwicklungs- 
vorgange an dieser Stelle einen zeitlichen Vorsprung: Ablésung des — 


strukturellen Differenzierungszentrums durch ein zeitliches: Im Blastoderm 
erhalten sich die quantitativen Unterschiede entlang der Eilangsachse 
(Blastodermstarke, Zelldichte). Der Gegensatz zwischen Ventral- und 


Dorsalseite wird bei der Aufnahme des inneren Keimhautblastems ent- 


scheidend zugunsten der ersteren verstirkt. Gleichzeitig erfolgt eine 
Konzentration der Zellen auf dieser Seite. Damit gibt sich die Keim- 
anlage zu erkennen. 


Das Differenzierungszentrum gehért in diesem Stadium nicht mehr — 


der ganzen Histruktur, sondern der Struktur der Keimanlage an. Infolge 


der Verkiirzung der Keimanlage riickt das strukturelle Differenzierungs- 
zentrum um 4 Teilstriche nach hinten, etwa bis zum 28. Teilstrich. 


Differenzierungszentrum in der Embryonalentwicklung der Honigbiene. 195 


Bei der Mesodermbildung und der zugleich mit ihr stattfindenden - 
Segmentierung geht die Region des bis dahin strukturell bestimmten 
Differenzierungszentrums auch in der Entwicklungszeit anderen Eiteilen 
voraus und erhalt damit seine zweite Bedeutung, die fiir die zeitliche 
Abfolge der Differenzierung. Zugleich wird es durch Sichtbarwerden der 

prospektiven Bedeutung der Segmente méglich, das Differenzierungszen- 
trum etwa in dem Gebiet zwischen 1. Thorax- und 3. Kiefersegment des 
Embryo zu lokalisieren. Alle weitere Organsonderung, sowohl der segmen- 
talen Organe (Anhange, Stigmen) als auch der in Zweizahl vorhandenen 
(Hille, Mitteldarm, ektodermale Darmteile), folgt nun dem vorgezeich- 
neten Differenzierungsmodus. 

Durch Zusammenstellen von Angaben aus der Literatur kann gezeigt — 
werden, daf} das zeitliche Differenzierungszentrum fiir die Embryonal- 
entwicklung der Insekten ein charakteristisches Kennzeichen darstellt. 
_ Bei den Hymenopteren und wahrscheinlich bei den Lepidopteren und 
Coleopteren pragt sich das Differenzierungszentrum auch in dem struk- 
turellen Bau des Eies aus. 
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Wohl keine Gruppe unter den Insekten weist eine so auBerordentlich 
groBe Fille von Arten und Formen auf wie die Kafer. Nun entspricht 
dieser AuBeren Vielgestaltigkeit auch eine gleiche Mannigfaltigkeit im 
Bau der inneren Organe. Doch nicht nur dieser 4uSere und innere 
Gestaltenreichtum der Kafer ist erstaunlich, sondern auch ihre ungeheure _ 
Anpassungsfahigkeit, die es ihnen erlaubt, selbst die extrem ungiinstigen 
Lebensgebiete zu erobern. Und das ist wiederum nur méglich durch die 
Mannigfaltigkeit und Anpassungsfahigkeit der Funktion der inneren _ 
Organe. Diese Feststellungen lassen sich auf Grund der verschiedensten _ 
Organsysteme der Kafer erhirten. Ich wurde bei einer eingehenden 
Beschaftigung mit dem Bau und der Funktion des Darmes besonders 
auf die malpighischen GefaBe aufmerksam, die das klar und eindeutig 
offenbaren. 


Morphologie der Gefife. 


Die malpighischen GefaBe der Kafer sind zwar schon hintfigen Coe 
stand einer Untersuchung gewesen, doch meist nur auf Grund eines 
verhaltnismaBig kleinen Materials. Selbst die letzte gréBere Unter- 
suchung von Pout erfaBt bei weitem die Formenfiille nicht. Meine Arbeit 
stutzt sich auf die Untersuchungen von nahezu 400 verschiedenen 
Coleopterenarten. Sie ist rein anatomisch; Schnitte wurden bisher 
noch nicht angefertigt; iiber histologische Verhaltnisse kann ich daher 
keine eigenen Angaben machen. 


t Nach einem Vortrag, gehalten auf der 5. Wanderversammlung Deutscher 
Entomologen, Mai 1934 in Berlin-Dahlem. 
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Die malpighischen Gefa8e sind in der Zahl von 4—6 vorhanden und 
_mitnden zumeist am Beginn des Enddarmes in den Pylorusabschnitt. 
Thre Farbe ist sehr verschieden: weiB, gelblich, braunlich, grinlich, 
_rotlich oder violett. Sie stellen lange, diinne Rohren dar, die oft die 
-mehrfache Lange des Darmes erreichen und durch zahllose -feinste . 
Tracheen mit dem Darm und den inneren Organen verbunden sind. 
Infolgedessen sind sie auBerst schwierig zu praparieren. So kommt es, 
da8 sich in den bisherigen Beschreibungen zahlreiche Widerspriiche und 
Irrtiimer finden. Ich kann diese hier nicht alle anfiihren oder berichtigen; 
es wurde das zu viel Raum einnehmen; ich ziehe daher auch die Literatur 
nur dann mit zur Darstellung heran, wenn die Ergebnisse mir richtig 
zu sein scheinen. 

Es ist schon lange bekannt, daB Ais Kafer vier oder sechs malpighi- 
sche GefaéBe besitzen. Ko.BeE teilte sie dementsprechend in die Tetra- 
nephria und Heazanephria ein, eine Einteilung, die allerdings praktisch 
bedeutungslos ist, da, wie ich zeigen werde, verschiedentlich zwei GefaiBe 
zurtickgebildet werden und so die verschiedenartigsten Coleopteren zu - 
den ,,Tetranephria“ gehoren. Vier malpighische GefiBe sind charakte- 
ristisch fiir alle Adephagen. Der am haufigsten vertretene Typus ihrer 
Ausbildung bei ihnen ist derart, daB die vier GefaéBe in gleichmaBigen 
Abstanden um den Anfang des Enddarmes herum einmiinden, und daB 
je zwei von ihnen ineinander — eine Schlinge bildend — itbergehen. 
Wir finden diesen Typ ausgepragt bei vielen Carabiden, den Halipliden 
und einem Teil der Dytisciden (Abb. 1; die untersuchten Gattungen 
sind in den Abbildungserklarungen angeftihrt). Dieser Typ der Ade- 
phagen kann nun einige Abweichungen erfahren, einmal hinsichtlich 
der Einmiindungsverhaltnisse, zum anderen hinsichtlich der Schlingen- 
bildung. Bei den Cicindeliden und einigen Carabiden miinden je zwei 
GefaBe dichter nebeneinander ein (Abb. 2). Die Angabe SimLvzsrTRIs, 
der bei der Larve von Lebia scapularis alle vier GefaBe an einer Stelle 
einmiinden la8t, kann ich fiir die Imago zum mindesten nicht bestatigen. 
Bei den gréBeren Dytisciden (Colymbetini, Dytiscini) gehen alle vier 
GefaBe ineinander tiber (Abb. 3); das gilt auch fiir Dytiscus — im Gegen- 
‘satz zu den Angaben von ScHINDLER und von Runetus in der grofen 
Dytiscusmonographie. Genau-so verhalten sich manche gréBere Cara- 
biden (Carabus, Calosoma), nur sind die Eimmiindungen von je zwei 
» GefaiBen wieder einander genahert. Die Angaben von ScHINDLER und 
Marcus, daB die GefaBe bei Carabus frei enden, sind falsch. Bei den 
' Rhyssodiden und Gyriniden bilden die GefaéSe dagegen keine Schlinge; 
sie miinden aber zu je zwei ziemlich dicht nebeneinander in den End- 
darm. Ihre Enden sind blind und liegen dem Rectum lose an. Je zwei 
Enden sind durch Tracheen miteinander derart verbunden, da8 bei 
fliichtigem Praparieren der Kindruck einer .Schlingenbildung entstehen 


kann (Abb. 4). 
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-Ahnlich wie die Adephagen verhalt sich von den Polyphagen noch 
die groRe Familienreihe der Staphylinoidea. Auch hier finden sich noch 
— mit Ausnahme einer Familie — vier malpighische Gefafe. Ein Teil — 
der Staphyliniden verhalt sich ebenso wie die Carabiden (Abb. 1). Bei 


anderen Staphyliniden miinden dagegen die Gefafe nebeneinander auf — 


der einen Seite des Enddarmes, und zwar die mittleren ein wenig hoher 
als die beiden seitlichen (Abb. 5). Bei allen anderen untersuchten Sta- 
phylinoidea enden die 4 Gefaife blind und bilden keine Schlingen; sie 
miinden in gleichmaBigen Abstanden voneinander in den Enddarm ein 
(Silphiden, Clambiden, Scaphidiiden) (Abb.6). Eine Sonderstellung 
unter den ‘Staphylinoidea nehmen die Histeriden ein: sie haben sechs 
gleichmaBig um den Enddarm verteilte, blind endende GefaiBe (Abb. 7). 
Genau so verhalten sich auch die Palpicornia (Hydrophiliden). Vier 
malpighische GefiSe wie die meisten Staphylinoidea besitzen weiter 
noch .alle Lamellicornier, doch variiert bei ihnen die Art der Insertion 
am Enddarm; vielfach legen sich die GefaBe in besonderer Weise dem 
Darm sehr eng an, ohne jedoch mit ihm zu verwachsen. Im einfachsten 
Falle entsprechen die Verhaltnisse annahernd denen der Silphiden. Das 
scheint fiir die koprophagen Scarabaeiden und zum Teil fiir ihre Larven 
(z. B. Aphodius) zu gelten (Abb. 6). Bei den wtbrigen Scarabaeiden 


' miinden zwei GefaBe dicht nebeneinander und etwas hoher als die beiden 


anderen, die seitlicher und etwas tiefer (d.h. mehr analwarts) liegen. 
Bei den Dynastini, Valgini, Trichiini und Cetoniini sind die GefaiBe 
nach dem normalen réhrenférmigen Typ gebaut (Abb. 8); bei den © 
Melolonthini und Rutelini treiben dagegen alle vier GefaBe zahlreiche 
seitliche Blindsicke. Die mit Blindsickchen versehenen Teile sind dem 
ganzen Darm auBerst eng angeschmiegt. Die GroBe der Blindsickchen 
ist bei den einzelnen Arten verschieden. Bei Melolontha sind sie sehr 
stark entwickelt, bei Phyllopertha und Anisoplia dagegen recht schwach 
ausgepragt. Die Endteile der blind endenden GefaBe sind wieder unver- 
zweigt; sie liegen dem Enddarm an (Abb. 9). Bei Melolontha enthalten 
stets zwei der GefaBe in den Endteilen Mengen eines weifen Exkretes. 
Bei den Larven der Scarabaeiden ist der Bau der GefaBe ein wenig anders. 
Die beiden schon bei der Imago genaherten Gefaife entspringen hier 
ganz dicht nebeneinander ventral, die beiden anderen liegen — ent- 
sprechend der schiefen Abgrenzung des Enddarmes gegen den Mittel- 
darm — tiefer und stark seitlich. Alle GefaBe bilden mit ihren End- 
teilen zahlreiche enge Windungen, die bei den seitlichen GefaRen breiter 
liegen als bei den ventralen, und die alle dem Mittel- und Endteil des 
Rectums rohrenartig angeschmiegt sind (Abb. 10). Die seitlichen GefaBe 
sind tiberhaupt stairker entwickelt; sie fiihren zundchst in sehr zahl- 
reichen Windungen bis zum Vorderdarm und dann zuriick zum Enddarm, 
wahrend die ventralen nicht so weit nach vorn reichen. “Die lateralen 
GefiBe sind daher um 2/, langer als die ventralen. Etwas abweichend 
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Abb. 1. Abb. 2. Abb. 3. 

Abb. 1. Carabidae part. (zahlreiche Gattungen). Haliplidae (Haliplus). Dytiscidae (Hydro- 
porus, Noterus). Staphylinidae part. (Lathrobium, Myrmedonia). Cantharidae Lampyrinae, 
(Lampyris, Phausis, Pelania) *. 

Abb. 2. Cicindelidae (Cicindela). Carabidae part. (Clivina, Lebia, Dromius). 


Abb. 3. Dytiscidae part. (Agabus, Ilybius, Rhantus, Hydaticus, Graphoderes, Dytiscus; 
Cybister). Carabidae part. (Carabus, Calosoma). 
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Abb. 4. Abb. 5. Abb. 6. 
Abb. 4. Rhyssodidae (Rhyssodes). Gyrinidae (Gyrinus). 
Abb. 5. Staphylinidae part. (Staphylinus, Philontus). 
Abb. 6. Silphidae (Silpha, Phosphuga, Tanathophilus, Xylodrepa, Nargus, Catops, Aga- 
thidium). Clambidae (Clambus). Scaphidiidae (Scaphidium). Scarabaeidae pare: pare 
Geotrupes Imago, Onthophagus, Trox). Dryopidae part. (Helmis, : As . 
Latelmis). Elateridae (Agriotes, Brachylacon, Limonius, Corym- al ; 
bites, Selatosomus, Athous). Cantharidae, Cantharinae, Lycinae, 
Drilinae (Cantharis, Rhagonycha, Silis, Lygistopterus, Drilus). 


a 


Abb. 7. Abb. 8. 
Abb. 7. Histeridae (Hister, Saprinus, Plegaderus). Hydrophilidae (Hydrophilus, Hydrous, 
Hydrobius, Helephorus, Spercheus, Hydrochus, Cryptopleurum, Cercyon, Sphaeridium). 
Byrrhidae (Byrrhus, Pedilophorus). Dryopidae part. (Dryops). Helodidae (Cyphon, 

Scirtes). Nosodendridae (Nosodendron) . 
Abb. 8. Scarabaeidae Imagines part. (Oryctes, Valgus, Trichius, Tropinota, Cetonia, Potosia, 
; Liocola). 
Abb. 9. Scarabaeidae Imagines part. (Melolontha, Rhizotrogus, Phyllopertha, Anisoplia). 


* Alle Abbildungen sind Schemata, auf denen nur die Lage, Einmtindung und Anlagerung- 
verhiltnisse: der malpighischen GefiBe zum Ausdruck kommen. Der anatomische Bau 
des Darmes ist nicht beriicksichtigt. In vielen Fallen sind der Enddarm und die malpighi- 


schen GefiBe zu kurz gezeichnet. 


Abb. 9. 
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verhalt sich die Larve von Geotrupes, der bei dem ganz anderen Bau 


des Enddarmes die Endwindungen der GefaBe fehlen. Die Lucaniden- 
larven zeigen wieder einen anderen Bau. Hier entspringen die. vier 
GefaBe unter den Enddarmblindsacken annahernd in gleichen Abstanden 
voneinander. Sie laufen zundchst gerade bis zum Anfang des Mittel- 
darmes und legen sich dann zuriicklaufend in dichten regelmaSigen 


Schleifen ihm auf. Die dann folgenden, den Enddarm begleitenden — 


Teile sind unregelmaBiger gewunden. Die Endteile sollen nach Epwarps 
ineinander. tibergehen. Imagines habe ich nicht untersucht (Abb. 11). 

Fiir die allermeisten der jetzt noch nicht besprochenen Coleopteren, 
die Rerrrer in die Familiengruppen Diversicornia, Heteromera, Phyto- 
phaga und Rhynchophora zusammentaft, sind zwei Merkmale charak- 
teristisch: sie besitzen sechs GefaBe wie schon die Histeriden und Hydro- 
philiden, und diese GefaBe sind weiterhin in eigenartiger Weise mit dem 


hinteren Diinndarmabschnitt verbunden. Sie durchbrechen hier namlich . ) 


die Tunica propria des Diinndarmes und liegen unter dieser nun direkt 
tiber dem Darmepithel und seiner Ringmuskulatur zwischen den Langs- 
muskeln des Darmes. Dabei kénnen sie in den Liangsfalten des Diinn- 
darmes eingebettet ziemlich gestreckt verlaufen oder auch mehr ober- 
flachlich liegend zahlreiche Windungen ausfiihren. SchlieBlich enden 
sie blind. Durch dieses Eindringen der GefaBe unter die Tunica propria 
erhalt der Enddarm der Kafer eine mehr oder minder lange ringartige, 


dem Ende zu stets etwas dicker werdende Anschwellung. Unmittelbar _ 
vor und hinter der Einbohrungsstelle sind die GefaiBe wesentlich diinner — 


‘als normal; sie nehmen gegen ihr Ende zu meist allmahlich ihre normale 
Starke wieder an. Auch histologisch ist dieser Endabschnitt oft etwas 
abweichend gebaut. Diese seltsame Verbindung der malpighischen 
GefaiBe mit dem hinteren Diinndarm, bei der es jedoch niemals zu einem 
Kommunizieren der Lumina kommt, ist schon friiher vielfach beob- 
achtet; histologisch ist sie vor ee von Marcus genauer untersucht. 
Thre so allgemeine Verbreitung bei den Coleopteren, wie hier nachge- 
wiesen wird, ist bisher — auBer von Pott — nicht erkannt. Pox hat 
diese Anlagerung der GefaéBe Cryptonephridismus genannt; ich tiber- 
nehme diese wenig gliicklich gewahlte Bezeichnung nicht. 

Ich werde die Familien der Diversicornia und Heteromera jetzt nicht 
nach ihrer systematischen Reihenfolge, sondern nach der Ahnlichkeit 
im Bau der malpighischen GefiSe. GefiBe besprechen. Im einfachsten 
Falle finden wir sechs gleichmafig um den Beginn des Enddarmes 
angeordnete GefaiBe, die verhaltnismaBig kurz sind und sich wieder 
annahernd gleichmafig dem hinteren Diinndarm anlegen und ihn dann 
in einem mafig langen und starken Wulst allseitig umgeben (Abb. 12). 
Dieser sehr haufig vertretene Typus begegnet uns bei den Nitiduliden, 
Cucujiden, Cryptophagiden, Cisiden, Colydiiden und Coccinelliden. Er 
kann modifiziert werden dadurch, daB sich die GefaBe nicht allseitig 
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dem Diinndarm anlegen, sondern alle sechs auf einer Seite an ihn heran- 
fiihren, entweder in zwei undeutlichen Gruppen von je drei GefaiBen 
(Abb. 13) (Ostomiden, Pyrochroiden, Mordelliden, Anthiciden, Oede- 
meriden) oder in zwei mehr seitlich liegenden deutlichen Gruppen von 
_je drei dicht nebeneinander sich anlegenden GefiBen (Abb. 14) (Bytu- 
riden, ‘Phalacriden). Bei den Buprestiden verteilen sich die sechs GefaBe 
nicht gleichmaBig am Anfange des Enddarmes, sondern sie liegen hier zu 
_ je drei zusammen; ebenso legen sie sich locker zu je drei dem Diinndarm 
an (Abb. 15). Bei den Cleriden, manchen Alleculiden und den Lagriiden 
sind die Kinmiindungen in den Anfang des Enddarmes gleichmaBig 
verteilt; aber hier vereinigen sich je drei GefaéBe zu einem, das sich dann 
dem Diinndarm anlegt (Abb. 16). Dieses eine GefaB teilt sich jedoch, 
nachdem es die Tunica propria durchbohrt hat, sofort wieder in drei; 
alle sechs Gefaife umgeben dann — wie in allen bisher besprochenen 
Fallen — stets gleichmaBig ringsherum den Diinndarm. Bei den Ero- 
tyliden legen sich von den wieder gleichmaBig um den Enddarmanfang 
emmindenden GefaBen vier nebeneinander auf einer Seite und zwei 
mitemander verschmelzend auf der gegeniiberliegenden Seite dem Diinn- 
darm an. Eine andere Art der Anlegung der GefiBe an den Diinndarm 
- findet sich bei den Tenebrioniden und einigen Alleculiden. Hier ver- 
einigen sich alle sechs GefaBe zu einem verschieden langen gemeinsamen 
Strang, ohne dabei miteinander zu verschmelzen; auf dem Diinndarm 
verteilen sich die GefaifBe wieder ringsherum (Abb. 18). Bei einzelnen 
Gattungen kann man auch feststellen, da sich zunachst je drei GefaBe 
zusammentun und dann erst alle sechs. Bei den Meloiden legen sich alle 
GefaBe nebeneinander an einer Stelle an, es fehlt also nur der gemeinsame 
Strang der Tenebrioniden (Abb. 19). Mit der Anlegung an einer Stelle 
kommen wir nun zu einer Reihe von Familien, bei denen die GefaiBe . 
den Diinndarm nicht mehr allseitig umgeben, sondern nur noch retorten- 
artig an einer Seite mit ihm verkniipft sind. Bei den Lyctiden miinden 
die GefiBe gleichmaBig verteilt am Anfang des Enddarmes ein, dem 
Diinndarm schmiegen sie sich nur einseitig an. (Abb. 20). Ahnlich ver- 
halten sich die Larven der Ptiniden, nur befinden sich die Einmiindungen 
der sechs GefaBe alle auf einer Seite des Enddarmanfanges (Abb. 21). 
Bei diesen Larven umlagert das einseitige Endbiindel der malpighischen 
GefaiBe auBerdem noch ‘eine réhrenférmige Spinndriise zwischen Bindel 
und Darm, die aber unabhangig von den GefaBen analwarts ausmiindet. 
Die Verhaltnisse kénnen sich weiter noch dadurch komplizieren, daB 
dieses einseitig liegende Biindel mit seiner freien Seite sich auch noch 
an den vorderen Diinndarm anheftet. Dadurch wird der Diinndarm 
in eine 8-formige Schlinge gelegt und ist in seinem hinteren und dann 
nochmal in seinem vorderen Teil mit dem GefaSknauel verbunden. 
Das ist der Fall bei den Mycetophagiden und Dermestiden (gleichmaBige 
- Einmiindung der GefiBe am Enddarmanfang, Abb. 22), ferner den 
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Anobiiden- und Ptiniden-Imagines (einseitige Kinmiindung der GefaBe 
am Enddarmanfang, Abb. 23). Die Stelle des vorderen Diinndarms, wo 
sich das GefaBknauel zum zweiten Mal anheftet, erleidet bisweilen eigen- 
artige histologische Verdinderungen des Darmepithels, das hier fast 
ganz schwinden kann, so daB fast nur ein ,,Chitinfenster“ erhalten bleibt, 
wie aus den Untersuchungen von Mésuss und Marcus hervorgeht. 

Eigentiimlich verhalten sich die Bostrychiden, die gewissermaBen 
eine Uberleitung vom allseitigen Verwachsungstyp zum. einseitigen 
zeigen. Die sechs Gefife miinden gleichmaBig verteilt am Enddarm- 
beginn ein. Sie legen sich dem hinteren Dinndarm — ahnlich wie bei 
Tritoma (Erotyliden) — in zwei einander gegeniiberliegenden Biindeln 
an; zwei GefaiBe verschmelzen zu einem einheitlichen Gang, vier bilden 
dagegen einen gemeinsamen Strang, ohne zu verschmelzen. Der anfangs 
um den ganzen Darm sich bildende Wulst wird aber sehr bald nach einer 
Seite heriibergezogen, ist also halb allseitig, halb einseitig. Bei der 
Larve umfaBt dieser einseitige Teil das Ende einer sehr stark ausge- 
bildeten Driise, die sich dann spiralig und zuletzt gestreckt dem weiteren 
Verlaufe des Enddarms anlegt und vermutlich eine Spinndriise darstellt 

(Abb. 24). Der Imago fehlt die Spinndriise; bei ihr findet — wie bei den 
Ptiniden — eine Anheftung des einseitigen Knauels an den vorderen 
Diinndarm statt (Abb. 25). . 

Alle bisher besprochenen Vertreter der Familiengruppen Dvversi- 
cornia und Heteromera besaBen sechs malpighische GefaBe, die in irgend 
einer Weise mit dem hinteren Diinndarm verbunden waren. Eine Anzahl 
von Familien verhalt sich nun abweichend derartig, daB sich nur vier 
GefaBe finden, und daB die GefaBe blind enden und nicht mit dem Diinn- 
darm verbunden sind. Beides tritt haufig nebeneinander in Erscheinung. 
Am eigenartigsten verhalten sich die Canthariden. Unter ihnen zeigen 
die Dasytinen noch ein normales Verhalten; sechs gleichmaBig am End- 
darmbeginn einmiindende GefaBe, die sich zu zwei lockeren Dreiergruppen 
an den Dinndarm anlegen und ihn allseitig umgeben (Abb. 13). Die 
Malachiinen besitzen fiinf (!) GefaBe, vier normale, gleichmaBig um den 
Enddarm verteilte, die sich alle an einer Stelle an den Diinndarm anlegen, 
und ein winzig kleines, bisher tibersehenes, das direkt vom Enddarm- 
anfang zur Anheftungsstelle fiihrt. Es ist nur !/, so stark wie die iibrigen 
vier (Abb. 26). Ein sechstes Gefa8B habe ich trotz vielen Suchens nie 
nachweisen kénnen. Es. diirfte vollstiéndig geschwunden sein. Die 


Malachiinae sind die einzigen Coleopteren, die fiinf malpighische GefaBe 


haben. Die Cantharinen, Lycinen und nach der Literatur auch die 
Drilinen haben nur vier freie, blind endende GefaiBe, wie wir sie friiher 
bei den Silphiden u. a. fanden (Abb. 6). Bei den Lampyrinen endlich 
sind ebenfalls vier Gefaif&e vorhanden, doch gehen die Enden von je 
zwei GefaBen schlingenbildend ineinander iiber (Abb. 1). Wie die Can- 
tharinen verhalten sich auch alle Elateriden. Vier oder sechs freie, 
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Abb. 10. Abb. 11. Abb. 12. 


ne: 10. Scarabaeidae Larven part (Melolontha, Amphi: ; 
I baer Part. tha, phimallus, Polyphyllo, Anomala, Oryctes, 
Osmoderma, Gnorimus, Tropinota, Cetonia, Potosia, Geotrupes ohne die Endschlingen). 


, Abb. 11. Lucanidae Larven (Dorcus, Lucanus). 
Abb. 12. Nitidulidae (Meligethes, Amphotis, Soronia, Epuraea, Pocadius, Rhizophagus).. 


Cucujidae (Uleiota). Cryptophagidae (Cryptophagus, Atomaria). Cisidae (Cis). Colydiidae 
(Colydium, Aulonium). Coccinellidae (zablreiche Gattungen). . 
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Abb. 13. Abb. 14. Abb. 15. 


Abb. 13. Ostomidae (Tenebrioides). Pyrochoidae (Pyrochora). Mordellidae (Mordella, 
Mordellistena). Anthicidae (Anthicus, Notoxus). Oedemeridae (Oedemera, Ischnomera). 
Cantharidae Dasytinae (Dasytes, Haplocnemis) . : 


Abb. 14. Byturidae (Byturus). Phalacridae (Phalacrus). 
Abb. 15. Buprestidae (Trachys, Anthazia). 
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Abb. 16. Abb. 17. Abb. 18. 


Abb. 16. Cleridae (Clerus). Lagriidae (Lagria). Alleculidae part. (Gonodera). 
Abb. 17. Erotylidae (Tritoma). 


Abb. 18. Yenebrionidae (Eledona, Opatrum, Tenebrio, Prionychus, Diaperis, Hypophloeus, 
Blaps). Alleculidae part. (M ycetochara). 
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blind endende GefaBe besitzen die Dryopiden: Dryops hat sechs (Abb. 7), 
Helmis und Latelmis nur vier (Abb. 6). Bei Dryops liegt die Einmiindung 


der GefaBe nicht an der Grenze von Mittel- und Enddarm, sondern ist | 
weit auf den Enddarm verschoben, worauf schon Pott aufmerksam _ 


macht. Sechs freie, blind endende GefaiBe besitzen die Byrrhiden, 
Nosodendriden und Helodiden. Die Larven von Helodes und Cyphon 
sollen nach Roupx nur vier Gefife haben im Gegensatz zu der Imago 
mit sechs, eine Angabe, die nach meinen Untersuchungen nicht zutrifft. 
Vier GefiBe haben endlich noch die Lymexyloniden, doch legen sich 
diese zu je zwei dicht nebeneinander dem hinteren Diinndarm an (Abb. 27). 

Wir kommen nun zur Besprechung der Familiengruppen der Phyto- 


phaga und Rhynchophora, die sich einerseits einheitlich verhalten, in | 


anderer Hinsicht auBerordentlich variabel sind. Die Cerambyciden 
scheinen alle nach einem Typus gebaut zu sein. Es sind sechs GefaBe 
bei ihnen vorhanden, die zu je drei nahe beieinander in den Enddarm- 
anfang einmiinden. Zu je drei vereinigen sie sich dann wieder in zwei 


an den Diinndarm fithrende Strange mit je einem Lumen, um sich nach ~ 


der Durchbohrung der Tunica propria wieder in sechs Gefafe aufzulésen. 
Das Charakteristische ist nun aber, da wir vier langere GefaBe und zwei 
kirzere finden. Die langeren GefaBe fiihren zunachst an den Mitteldarm, 
wahrend die kiirzeren hauptsachlich in Schlingen und Windungen um 
den Enddarm liegen. Vielfach bilden erst die beiden langeren GefaBe 
den gemeinsamen Strang, dann schlieBt sich ihnen das kirzere an, doch 
k6énnen auch alle drei GefaiBe gleichzeitig zusammentreffen (Abb. 28). 
Das haufige Auftreten zweier kiirzerer Gefa®e ist typisch fiir die Phyto- 
phagen und Rhynchophoren. 

Eine erstaunliche Mannigfaltigkeit begegnet uns bei den Chryso- 
meliden. Im einfachsten, recht oft verwirklichten Falle haben wir sechs 
gleichlange, gleichmaBig am Enddarmanfang inserierende GefaBe, die 
wie bei den Cerambyciden zu je drei einen gemeinsamen Strang bilden 
(Abb. 29). Bei Melasoma zeigt sich jedoch schon wie bei den Ceramby- 
ciden die Tendenz, zwei GefaiBe zu verkiirzen; immerhin sind sie noch 

_betrachtlich lang (Abb. 30). Bei anderen Gattungen sind die beiden 
GefaBe wesentlich kiirzer und fiihren oft fast geradlinig vom Enddarm- 
beginn zur Anlegungsstelle an den Diinndarm (Abb. 31). Sehr oft miinden 
nun die vier langeren GefaBe gemeinsam an einer Stelle am Enddarm- 
anfang ein, wihrend die Miindungen der zwei kiirzeren auf der gegen- 
tiberliegenden Seite bald naher aneinander, bald entfernter voneinander 
liegen. Dabei riickt die Einmiindung der zwei kiirzeren GefaBe in den 


Bereich des Mitteldarmes empor (Abb. 32). An der Einmiindungsstelle - 


der vier Gefaife kann der Enddarm zu einem kleinen harnblasenartigen 
Fortsatz ausgezogen werden (Abb. 33). SchlieBlich riickt die Ein- 
miindung der zwei kiirzeren GefaiBe vielfach weit in den Bereich des 
Mitteldarmes und liegt gerade oder etwas schrig verschoben tiber der 
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Abb. 20. Lyctidae (Lyctus). Abb. 21. Ptinidae Larven 
(Ptinus, Niptus). 


Abb. 22. Mycetophagidae (Ty- Abb. 23. Ptinidae Imagines ~~ Abb. 24. Bostrychidae 
phaea). Dermestidae (Derme- (Ptinus, Niptus). Anobiidae Larven (Bostrychus). 
stes, Attagenus, Anthrenus). (Sitodrepa, Xestobium, 

; Anobium, Dorcatoma). 
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Abb. 25. Bostrychidae Abb. 26. Cantharidae Abb. 27. 'Lymexylonidae 
Imagines (Bostrychus). Malachiinae (Malachius, (Lymexylon). 
, Anthocomus). 
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,,Harnblase‘“’ (Abb. 34). Diesen letzten Fall beschrieben vor kurzem | 
Heymons und Litumann fiir Galerucella viburni PayxK., ohne zu wissen, 
daB es sich um einen gar nicht seltenen Fall bei den Chrysomeliden 
handelt. Sie geben nun an, da das Lumen der kurzen GefaBe nicht mit 
dem Lumen der anderen beiden GefaBe an der Stelle, wo diese zusammen- 
treffen, kommuniziere. Die kurzen GefaBe enden vielmehr blind. Da 
sie aber nachher unter der Tunica propria wieder auftauchen, glauben — 
Heymons und Litumann, da8 die Verbindung urspriinglich vorhanden 
war und sekundar verloren ging. Ich habe auf das Vorhandensein oder 
Fehlen einer Kommunikation nicht geachtet und kann daher nicht 
sagen, wie sich hierin die von mir untersuchten Chrysomeliden verhalten. 
— Ganz abweichend sind die GeféBe der Donaciinen gebaut. Zwar 
miinden auch hier vier gemeinsam in eine Harnblase, doch besteht keine 
Verbindung mit dem Diinndarm, sondern je zwei GefaBe gehen, eine 
Schlinge bildend, ineinander iiber. Zwei kiirzere GefaBe miinden noch 
im Bereich des Enddarms der Harnblase gegentiber, um 1/, des Darm- 
umfanges voneinander getrennt. Sie sind kiirzer und dicker, besonders 
bei der Larve und enden bei Donacia blind. Bei den Weibchen zeigen 
sie streckenweise noch eine starke Anschwellung, die einen Wohnsitz 
von symbiontischen Mikroorganismen darstellt (Abb. 35). Bei der nahe 
verwandten Gattung Platewmaris sind die Verhaltnisse nahezu die 
gleichen, nur gehen die Enden der beiden kirzeren, beim Weibchen mit 
Mycetomen versehenen GefaSe in die beiden schlingenbildenden, inner 
GefiBe tiber (Abb. 36). 

Eine ahnliche Mannigfaltigkeit findet sich bei den Curculioniden. 
Die sechs GefiBe kénnen zunachst gleichmaBig um den Enddarmbeginn 
herum inserieren und sich gleichmafig verteilt dem Diinndarm anlegen 
(Abb. 37). Wie wir es friiher schon kennen lernten, haben die GefiBe 
dann oft die Neigung, sich nur noch an einer Seite dem Diinndarm in 
zwei Gruppen zu je drei anzuheften (Abb. 38). Die GefaBe der Riissel- 
kafer sind entsprechend der groBeren Darmlinge zumeist nur linger 
als die der sich sonst gleich verhaltenden Familien der Heteromera und 
Diversicornia. Sodann zeigt sich bei ihnen die gleiche Tendenz wie bei 
den Chrysomeliden, namlich vier und zwei GefaBe gesondert voneinander 
am Enddarmbeginn einmiinden zu lassen (Abb. 39). Wieder kann an 
der Einmiindung in einzelnen Fallen eine ,, Harnblase“ auftreten (Abb. 40); 
wieder verkiirzen sich dann zwei GefaBe (Abb. 41). Ich habe anfangs 
bei der Praparation nicht darauf geachtet, ob zwei GefaBe kiirzer sind; 
daher kénnen eine grofere Zahl der zu Abb. 39 und 40 gezahlten Gat- 
tungen auch bereits zwei ktirzere GefiBe besitzen. Im Gegensatz zu den 
Chrysomeliden verschmelzen die GefaiBe vor der Anlegung an den Diinn- 
darm niemals, sie legen sich ihm zumeist in zwei Dreiergruppen an. 
Dann finden wir unter den Curculioniden einzelne Vertreter, bei denen 
die GefaiBe sich nur einseitig dem Diinndarm anheften. Allerdings weicht 


Bau und Bedeutung der Malpighischen GefiBe der Coleopteren. 207 


Abb. 28. Cerambycidae Abb. 29. Chrysomelidae part. Abb. 30. Chevsoweidae 
(Div.). (Bromius, Lamprosoma, Cly- part. (Melasoma). 
tra, Gynandrophthalma, Cryp- 
tocephalus, Labidostomis, 
Cassida) . 
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Abb. 31. Chrysomelidae part. Abb. 32. Chrysomelidae Abb. 33. Chrysomelidae part. 


(Phyllodecta, Praseocuris, part. (Phytodecta). (Crioceris, Lilioceris, 
Phaedon). Chrysomela). 
Abb. 34. Chrysomelidae (Loch- Abb. 35. Chrysomelidae Abb. 36. Chrysomelidae part. 
maea, Galeruca, Galerucella, part. (Donacia). (Plateumaris) . 


Phyllotreta, Hattica) . 


hier die einseitige Verwachsung etwas von der friiher geschilderten ab, 
insofern als zundchst die GefaBe ringsherum den Diinndarm umgeben, 
dann aber plétzlich alle nach einer Seite heriiberziehen. Das ist der Fall 
bei Oryptorhynchus, bei dem die GefaBe gleichmaBig am Enddarmanfang 
-einmiinden und sich gleichmaSig dem hinteren Diinndarm anlegen 
_ (Abb. 42), ferner bei Calandra, bei dem eigenartigerweise alle sechs 
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GefaBe von einer Harnblase entspringen und sich in je zwei Dreier- 
gruppen dem Diinndarm anlegen. Calandra hat auBerdem zwei kiirzere 
und vier liangere GefaBe (Abb. 43). Ein Fall ist mir unter den Curculio- 
niden weiter bekannt, in-dem die Verbindung mit dem Enddarm ver- 
loren geht; das ist bei Notaris der Fall, der sechs frei endende GefaBe 
besitzt, die gleichmaBig am Enddarmanfang inserieren (Abb. 44). Kine 
Sonderstellung unter den Riisselkifern nehmen die Apioniden ein. Bei 
ihnen sind nimlich zwei der malpighischen GefaBe — und wieder sind 
es die kurzen, gesondert miindenden — zu kleinen, keuligen, symbionti- 
schen Organen geworden. Infolgedessen legen sich dem Diinndarm nur 
vier GefiBe an (Abb. 45). Die Mannchen mancher Apionidenarten, 
deren Weibchen die keulig umgebildeten Gefafe besitzen, haben diese 
nicht ; bei anderen Apionidenarten fehlen sie sogar in beiden Geschlechtern, 
so daB hier — zweifellos infolge Verlustes — iiberhaupt nur vier GefaBe 
vorkommen (Abb. 46). Die Ipiden schlieBen sich entsprechend ihrer 
Verwandtschaft eng an die Curculioniden an. Sie besitzen zwei gesondert 
am Enddarmanfang inserierende, kiirzere GefaBe und vier langere, 
nebeneinander einmiindende. Alle legen sich in zwei Dreiergruppen dem 
hinteren Diinndarm an (Abb. 41). Nach Marcwus soll Ips, den ich nicht 
untersuchte, wieder einen einseitigen Verwachsungstypus zeigen; an 
der Verwachsung sollen eigenartigerweise nur vier GefaBe beteiligt sein. 
Abweichend verhialt sich schlieBlich die Gattung Platypus; hier miinden 
alle sechs GefaBe dicht nebeneinander in den Enddarmanfang; sie legen 
sich nicht dem Darm an, sondern gehen zu je drei ineinander iiber 


(Abb. 47). 


Physiologie der GefaBe. 


Es ist, wie ich schon anfangs sagte, tatsachlich eine schier uniiber- 
sehbare Fiille von Variationen, die Bau und Anordnung der malpighi- 
schen GefaéBe der Kafer uns bieten. Bevor wir uns nun nach der syste- 
matischen Behandlung mit der naheliegenden Frage der phylogenetischen 
Bedeutung der malpighischen Gefife befassen, miissen wir erst auf ihre 
Funktion, ihre Bedeutung im Stoffhaushalt des Kafers eingehen, da 
dadurch erst in manchen Fallen ihre Abwandlung im Bau erklarbar wird. 

Ks ist zweifellos nicht richtig, wenn man zeitweise als einzige Funktion 
der malpighischen GefaBe nur die Exkretion annahm (ScHINDLER). 
Aber die auffalligste und wichtigste ist sie zweifellos. Harnsaure, harn- 
saure Salze des Natriums, Ammoniums, Kaliums und Calciums, auBer- 
dem Calciumphosphat, -carbonat und -oxalat und andere Salze sind in 
den malpighischen GefaéBen der Kafer nachgewiesen. Ein weiteres Ein- 
gehen auf die exkretorische Funktion der malpighischen GefaBe er- 
iibrigt sich. 

Als weitere Funktion, die ihnen zugeschrieben ist, wire die Sekretion 
anzufithren. v. Gorka hat in ausfiihrlichen Vergsuchen nachzuweisen 
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Abb. 37. Abb. 38. Abb. 39. 


Abb. 37. Curculionidae part. (Cionus, Strophosomus, Attelabus, Alophus). 
Abb. 38. Curculionidae part. (Phytonomus, Sitona). 


Abb. 39. Curculionidae part. (Hylobius, Pissodes, Liparus, Lepyrus, Otiorhynchus, Phyllobius, 
Sciaphilus, Cidnorhinus, Ceutorhynchus, Rhinoncus, Balaninus, Liosoma) . 


Abb. 40. Abb. 41. Abb. 42. Abb, 43. 


Abb. 40. Curculionidae part. (Lixus, Baris). 


Abb. 41. Curculionidae part. (Stenocarus, Acalles, Dorytomus, Mononychus, Limnobaris). 
Tpidae part. (Eccoptogaster, Blastophagus, Hylesinus). 


Abb. 42. Curculionidae part. (Cryptorhynchus) . 
Abb. 43. Curculionidae part. (Calandra). 
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Abb. 44. Abb. 45. Abb. 46. Abb. 47, 


Abb. 44. Curculionidae part. (Notaris). 


Abb. 45. Curculionidae part. (Protapion, Eutrichapion, Oxystoma, Erythrapion, Catapion, 
Perapion, Apion). 


Abb. 46. Curculionidae part. (Exapion fuscirostre FABR., Protapion assimile KirBy 8). 
Abb. 47. Ipidae part. (Platypus). 


7%. f. Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 14 
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sich bemiiht, daB Sekrete der GefaBe in groBen Mengen in den Mittel- 
darm gelangen und hier eine starke Rolle spielen. Spaiter kam Dirxs 
auf Grund von Versuchen an Raupen und anderen Insekten zu einem 
entgegengesetzten Resultat und erklirt, die Ergebnisse v. GoRKas 
beruhten auf Versuchsfehlern. Neuerdings kommen Hrymons und 
LitumMANN zu dem SchluB, daB die zwei kurzen GefaBe von CGalerucella 
sekretorisch seien. In Versuchen mit Farbstoffinjektionen konnten sie 
feststellen, daB nur die vier langen Gefaife diesen speicherten, also 
exkretorisch wirksam waren. Auf Grund der Einmiindung weit im 
Gebiet des Mitteldarmes glauben sie daher, da die zwei kurzen GefaBe 
sekretorisch tatig seien. Die sekretorische Fahigkeit der malpighischen 
GefaBe mu nach allem zum mindesten noch als zweifelhaft gelten, da 
jegliche eindeutige morphologische und experimentelle Grundlage fehlt. 

Eine dritte Funktion ist die Resorption. Schon M6suss nahm an, 
daB der einseitige Knauelsack, den die malpighischen GefaBe bei Der- 
mestes am Diinndarm bilden, dazu diene, das hier befindliche Wasser 
noch zu resorbieren. SEDLACZEK, Marcus und jetzt Hmeymons und 
LUHMANN schlieBen sich dieser Ansicht an. Darnach dient in allen Fallen 
die enge Verbindung der Gefa&e mit dem hinteren Diinndarm der Resorp- 
tion des Wassers aus dem Darm, der Eindickung des Darminhaltes. 
Dabei erfahrt dieses Wasser vielleicht gleichzeitig eine Reinigung; es 
stellt dieser Abschnitt nach HeymMons und LUHMANN gewissermafen eine 
Filterkammer dar. Ich méchte diese Annahme durch eine Reihe von 
auffalligen Tatsachen stiitzen, die das allgemeine Vorkommen oder 
Fehlen dieser Diinndarmanlagerung betreffen. Daf diese den Adephagen 
und unter den Polyphagen den Staphylinoidea, Palpicornia und Lamelli- 
cornia fehlt, kann stammesgeschichtlich begriindet sein. Betrachtet 
man aber ihr Fehlen unter den tibrigen Polyphagen, so ist auffallig, daB 
die meisten Coleopteren, denen sie fehlen, Bewohner des Wassers oder 
feuchten Gelandes sind, namlich die Helodiden, Dryopiden, Byrrhiden 
(Moos), Donacia und Notaris. Diese Tiere haben es gewissermafen nicht 
notig, sparsam mit dem Wasser umzugehen: die Diinndarmanlagerung 
der malpighischen Gefae ist daher wieder aufgegeben worden. Nicht 
erklart ist allerdings damit das Fehlen der Anlagerung bei den Cantha- 
rinen, Elateriden und Platypus, bei denen sie vielleicht aus anderen 
Griinden geschwunden sein mag. Die einseitige, knaiuelsackartige An- 
lagerung der GefaBe betrachte ich andererseits als einen wesentlich starker 
wirkenden Resorptionsapparat; denn ihn finden wir stets bei Coleopteren 
angelegt, die von trockenen oder sehr trockenen Substanzen leben, bei 
den Lyctiden, Anobiiden, Ptiniden, Dermestiden, Bostrychiden, T'yphaea, 
Cryptorhynchus und Calandra. 

Auch Pot vertritt diese Anschauung in einer neueren Arbeit, in 
der er darauf hinweist, da allen wasserbewohnenden Kafern und den 
meisten Raubern die Anlegung der Gefaife an den Diimndarm fehlt. 
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Interessant sind in diesem Zusammenhang die Untersuchungen von 
WIGGLESWORTH iiber die Exkretion der Wanze Rhodnius prolixus. Hier 
nehmen die Endteile der malpighischen GefaBe die in Wasser gelésten 
_ Exkrete aus der Leibeshéhlenfliissigkeit auf; die basalen Teile dagegen 
fiihren das Wasser in die Leibeshéhle zuriick und reichern die Exkrete 
an, die dann in den Darm gelangen. Es ist also auch danach sehr wahr- 
scheinlich, daB die unter der Tunica propria liegenden Teile der malpighi- 
schen GefaBe der Kafer das Wasser des Enddarmes resorbieren, und ihre 
Anfangsteile es gleichzeitig mit einer Reinigung verbunden wieder der 
Leibeshohle zuriickliefern. Da8B bei Farbstoffinjektionen in die Leibes- 
héhle bei Versuchen von Pout gerade die Endteile der GefaBe, die Wasser 
aufnehmen sollten, ungefarbt blieben, kann zweierlei Ursache haben: 
Entweder dringt die Farblésung tiberhaupt nicht an die von der Tunica 
propria bedeckten Teile der GefaBe heran, oder aber die Untersuchung 
erfolgte so spat, da der aufgenommene Farbstoff schon weiter geleitet 
' war und sich nur noch in den basalen Teilen fand, wie es auch WIGGLES- 
wortTH beschreibt. Ob die beiden verkiirzten GefiBe der Phytophagen 
und Rhynchophoren mit dieser Riickresorption des Wassers tiberhaupt 
etwas zu tun haben — Pot glaubt, daB sie diese Funktion verstarken — 
scheint mir noch fraglich. Sie sind, wie ich frither ausfiihrte, bisweilen 
- tiberhaupt gegen den unter dem Darm liegenden Teil der GefaBe abge- 
schlossen. WIGGLESWORTH macht fiir die Riickresorption des Wassers 
aus dem Enddarm in einer anderen Arbeit die Analdriisen der Insekten 
verantwortlich. Es ist recht auffallig, daB die sonst bei den Insekten 
so weit verbreiteten Analdriisen den Coleopteren fast véllig fehlen; 
diese sind augenscheinlich durch die besondere Ausbildung der malpighi- 
schen GefiBe entbehrlich. Nur bei den Carabiden sind sie vorhanden, 
und hier enden auch die vier GefaBe frei in der Leibeshéhle. Die oft in 
- recht trockener Umgebung lebenden Carabiden diirften die Riickresorption 
des Wassers aus dem Enddarm wahrscheinlich durch die Analdriisen 
vollziehen. 

Weiterhin dienen die malpighischen GefaiBe der Kafer scheinbar 
gar nicht selten dem Bau des Puppenkokons. Im einfachsten Falle 
werden die in den Gefaifen befindlichen Exkretmassen zum Bau des 
Kokons mit verwendet. Das ist z. B. bei Cerambyx heros L. der Fall. 
Die alte Larve dieses Tieres enthalt in groBen Mengen in vier GefaiBen 
kohlensauren Kalk — die zwei kiirzeren Gefafe enthalten keinen. Aus 
diesem Kalk wird beim Kokonbau ein sauberer, rundlicher Deckel 
angefertigt. Ahnlich diirften nach Scuutze die kalkinkrustierten Kokons 
-anderer Cerambyciden zustandekommen. Vielfach sind malpighische 
GefaBe aber direkt zu Spinnsekret liefernden Organen umgebaut. So 
dienen die angeschwollenen basalen Teile der malpighischen GefaBe des 
Carabiden Lebia scapularis Fourc. nach Sttvestri der Abscheidung 
eines Spinnsekretes zur Anfertigung des Kokons. In ahnlicher Weise 

it 
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liefern nach LEBEDEV die GefaBe der Phytonomus-Larven ein Spinn- 
sekret, nach TRAGARDH auch die der Orchestes-Larven. Fiir Donacia und 
Plateuwmaris kann ich das gleiche nachweisen. Hier liefern nur die zwei 
kiirzeren, freien, in der alten Larve machtig angeschwollenen GefaBe 
das Sekret des Puppenkokons. Endlich gibt WERNER an, da die Larve 
von Potosia cuprea L. in ihren malpighischen GeféBen vor der Ver- 
puppung ein Sekret produzieren, mit dessen Hilfe der sonst aus Kot 
bestehende Kokon zusammengekittet wird. In manchen Fallen ist es 
auch zweifelhaft, ob ein zum Kokon verwendetes Sekret aus den malpighi- 
schen GefaBen stammt; so bei der von KEMNER untersuchten Tenebrionide 
Platydema. Bei den Larven von Niptus ist eine eigenartige Spinndriise 
entwickelt, an die sich der Knauelsack der GefaBe eng anlegt, doch scheint 
mir die von Marcus vermutete Mitwirkung der GefaBe an der Sekret- 
produktion noch zweifelhaft. Doch auch zur Lieferung anderer Sekrete 
kénnen die malpighischen GefaiBe herangezogen werden. So weist 
Brass auf Grund der allmahlichen histologischen Veranderungen nach, 
daB das klebrige Sekret, das die Chrysomeliden- und Coccinellidenlarven 
zum Anheften des Analendes waihrend des Kriechens und wahrend der 
Verpuppung benutzen, aus modifizierten Abschnitten der GefaBe stammt. 
Nach Hrymons und LtHmann soll ferner das Sekret, das Galerucella 
virburnt zum Verdeckeln seiner Kikammern benutzt, von den vier 
langen GefaiBen herriihren. 

Endlich kénnen die malpighischen GefaBe auch in den Dienst einer 
Symbiose zwischen einem Kafer und einem Mikroorganismus treten. 
So ist das Lumen der sechs malpighischen GefaBe der Larve von Bromius 
obscurus regelmaig dicht mit symbiontischen Bakterien besiedelt. In 
der Imago haben dann die Bakterien einen anderen Wohnsitz, sie leben 
dort in Aussackungen des hinteren Mitteldarmteiles. Bei Aspidapion 
aeneum Fasr. sind in der Imago einzelne Zellen der GefiBe mit symbi- 
ontischen Bakterien besiedelt, die in der Larve das Darmfaserblatt 
bewohnen. Bei den Donaciinen weisen die zwei kurzen GefiBe in der 
weiblichen Imago einen auffallig orangerot gefarbten verdickten Bezirk 
auf; in ihm sind die Zellen von Bakterienmassen aufgetrieben (Abb. 35 
und 36). Es sind die Ubertragungsorgane des Weibchens, durch die die 
Infektion der Eier mit den Symbionten gewahrleistet wird. Daher fehlen 
sie dem Mannchen meist vollig oder sind doch nur sehr schwach aus- 
gepragt. In den Larven besiedeln die Bakterien hauptsichlich vier am 
Anfang des Mitteldarmes gelegene Blindsicke, infizieren aber in alteren 
Stadien bereits die Anfangsteile der beiden kurzen GefaBe. Bei zahl- 
reichen Apioninen endlich sind nach BUCHNER zwei malpighische GefaBe 
zu kleinen, keulige Bakterien bergenden Mycetomen geworden, die 
sowohl in der Larve wie in der Imago derartig entwickelt sind und nur 
den Mannchen bisweilen fehlen (Abb. 45 und 46). Erwahnt sei hier, da 
die von Hotmaren fiir das Dasytes-Weibchen beschriebenen sechs acces- 
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sorischen Exkretionsorgane nichts mit den malpighischen GefaiBen und 
mit Exkretionsorganen zu tun haben, sondern neu gebildete symbiontische 
Organe sind. 

Wir sehen also auch, wie mannigfaltig die Funktionen der malpighi- 
schen Gef&éBe sind. Neben der normalen Exkretion (und Sekretion 2) 
k6nnen sie herangezogen werden zur geringeren oder starkeren Resorption 
des Wassers aus dem Enddarm, zur Lieferung von Sekreten oder Mate- 
rialien zum Puppenkokonbau oder anderen Tatigkeiten der Tiere und 
schlieBlich zur Unterbringung von symbiontischen Mikroorganismen. 
Betont sei noch einmal, da die zwei kiirzeren GefiBe, die wir haufig 
feststellen kénnen, oft, wenn nicht immer, eine andere Funktion besitzen 
als die vier langen. Welcher Art sie sein mag, ist noch ganz ungeklart. 
Doch kommen anscheinend Funktionsverschiedenheiten auch innerhalb 
der vier langen GefaiBe vor. So findet sich bei der Melolontha-Imago 
weiBes Exkret nur in den Endteilen von zwei GefaBen gespeichert, die 
Endteile der zwei anderen sind davon frei. 


Systematische und phylogenetische Bedeutung der Gefife. 


Werfen wir nun noch einen Blick auf die systematische und phylo- 
genetische Bedeutung der malpighischen GefaBe. Schon haufiger ist die 
Frage erértert, ob der Besitz von vier oder von sechs GefaBen den 
urspriinglichen Zustand darstelle. Die meisten Autoren. haben sich fiir 
sechs entschieden (im Gegensatz zu KouBe). Ich méchte mich diesen 
unbedingt anschlieBen und das Vorkommen von vier GefiBen als eine 
Reduktionserscheinung betrachten. Wann und wo diese bei den ver- 
haltnismaBig einheitlichen Adephagen erfolgt sein mag, ob schon bei 
ihren gemeinsamen Ahnen, ist nicht zu entscheiden. Schon bei den 
_ Staphylinoidea besitzen die Histeriden, die zweifellos in diese Familien- 
gruppe gehéren, sechs Gefafe. Die Neigung, zwei GefaBe zu unter- 
driicken, kénnen wir in den verschiedensten Coleopterenfamilien fest- 
stellen. Bei zahlreichen Phytophagen und Rhynchophoren werden zwei 
GefaBe verkiirzt, bei den Apioniden werden sie dann zu kleinen sym- 
biontischen Organen umgebildet und schwinden in manchen Fallen 
vollig. Ein sehr schénes Riickbildungsstadium finden wir bei den Cantha- 
riden, wo die Malachiinen vicr lange Gefafe und dazu noch ein winzig 
kleines aufweisen, wahrend die Cantharinen u.a. dann nur noch vier 
besitzen. Auch unter den Dryopiden finden wir Vertreter mit sechs 
und andere mit vier GefaBen. Bei den Carabiden, Silphiden u. a. ist, 
’ wie Pout beschreibt, vielfach noch deutlich eine Sechsteiligkeit des End- 
darmes und des Pylorusabschnittes erkennbar, wahrend nur noch vier, 
bisweilen einander genaherte Gefaife vorhanden sind. Auch das spricht 
fiir den Verlust zweier GefaBe. 

Fiir die Ansicht, da8 die Vierzahl der GefaiBe eine Reduktionserschei- 
nung ist, spricht weiter besonders, daB bei Coleopteren, die nur noch 
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vier GefaBe besitzen, sechs embryonal angelegt werden. Das ist von 
VorurzKow fiir Melolontha und jiingst von ScHErNeRrt fiir die Apioniden 
nachgewiesen worden. 

In der Literatur sind eine Anzahl Falle beschrieben worden, in denen 
die Larve eine andere Zahl von GefaBen besitzen soll als die Imago. 
Diese Angaben halte ich vorlaufig alle fiir irrig. Die Anschauung, da 
die Larve von Melolontha sechs, die Imago dagegen vier besdBe, ist schon 
von HetscuKo dahin berichtigt, daB stets vier GefaBe vorhanden sind. 
Umgekehrt sollen nach Angaben von Rotpx die Larven von Helodes und 
Cyphon nur vier Gefaife besitzen, die Imagines aber sechs. Ich habe 
Larven der Helodiden Scirtes und Cyphon untersucht und stets sechs 
GefaBe wie bei der Imago gefunden. Nachzuuntersuchen bleibt noch 
die Larve von Orchestes fagi L., die nach TRAGARDH nur vier GefaBe 
besitzen soll. Vielleicht sind hier zwei kurze GefaBe tibersehen worden. 

Hier mag eingefiigt sein, daB mir prinzipielle Verschiedenheiten im 
Bau der GefaBe bei Imago und Larve nie begegnet sind. Geringe Ab- 
weichungen mogen hier und da vorkommen (z. B. Ptiniden, Bostry- 
chiden). Am starksten sind sie, wie schon friiher ausgefiihrt wurde, bei 
den Lamellicorniern, wo der so vollstaéndig andere Bau des Larvaldarms 
— der sonst nirgends bei den tibrigen Coleopterenfamilien so abweichend 
von der Imago gebaut ist — auch einen abweichenden Bau der GefaBe 
bedingt. 

Im einzelnen mochte ich nun nicht noch auf die systematische Bedeu- 
tung des Gesamtbaues der GefaBe innerhalb der emzelmen Gruppen und 
Familien eingehen; dazu liegt auch noch nicht gentigend Material vor. 
Ich méchte mich nur darauf beschrinken, ein paar Tatsachen hervor- 
zuheben, die zeigen, da innerhalb gewisser Gruppen und Familien 
manche Baueigentiimlichkeiten der GefaBe charakteristisch sind, gewisser- 
mafen ein systematisches Merkmal darstellen, andere dagegen variabel 
sind. Die einander nahestehenden Familiengruppen der Phytophaga 
und Rhynchophora haben im Bau der GefaiBe z. B. folgende gemeinsame 
Merkmale: sechs GefaiBe, die sich dem Diinndarm anlegen, und bei denen 
die Tendenz besteht, zwei von ihnen zu verkiirzen. Unter ihnen ist weiter 
fiir die Cerambyciden charakteristisch, daB je drei GefaéBe gemeinsam 
in den Enddarmanfang einmiinden und sich in zwei Dreiergruppen ver- 
schmolzen dem hinteren Diinndarm anlegen. Die Chrysomeliden und 
Curculioniden neigen dazu, die zwei kurzen GefaBe gesondert von den 
vier langen einmiinden zu lassen. Bei den Chrysomeliden verschmelzen 
je stets drei GefaBe zu einem, bevor sie sich dem Diinndarm anlegen; 
bei den Curculioniden findet sich diese Verschmelzung nie, sondern meist 
eine Bildung von Dreiergruppen. Trotz des gerade bei diesen Familien 
so mannigfaltigen Baues der GefaBe kénnen wir hier ihre systematische 
Bedeutung erkennen. Doch kann andererseits eine abweichende Lebens- 
weise auch ein plétzliches Umandern des Baues hervorrufen; ich erinnere 
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an die freien Gefafe von Donacia und Notaris, an die einseitige Anlage- 
rung der GefaBe bei Calandra und Cryptorhynchus. Die Einheitlichkeit 


des Baues der GefiSe in zahlreichen anderen Familien und Familien- 


gruppen, wie den Adephaga, Staphylinoidea und Lamellicornia, habe 
ich schon weiter oben betont. Pott hat sich eingehender mit der syste- 
matischen Bedeutung der GefaBe beschaftigt. Er fa8t auf Grund ihres 
Baues und anderer Merkmale die Hydrophiliden, Byrrhiden, Dryopiden, 
Nosodendriden und Dascilliden in eine neue Familiengruppe, die Byr- 
rhoidea, zusammen. Ebenso betrachtet er die Familien mit einseitiger 
Anlagerung der GefaBe, die Dermestiden, Bostrychiden, Anobiiden und 
Ptiniden als eine Familiengruppe, die er Teredilia nennt. Ihren eigen- 


_ artigen und so verschiedenen Bau bei den Canthariden hat er dagegen 


nicht erkannt. Da sich der Bau der GefiBe zum Teil unter dem Ein- 
flu8 der Lebensbedingungen als recht variabel erweist, ist jedenfalls 
von einer Uberschatzung seiner systematischen Bedeutung zu warnen. 


Zusammenfassung. 


1. Die malpighischen GefaiBe der Kafer zeigen eine auBerordentliche 
Mannigfaltigkeit in ihrem Bau. Bei vielen Familien finden sich vier freie 


oder am Ende ineinander iibergehende GefiBe. Haufiger treten sechs 


GefaBe auf — bei den Malachiinen nur fiinf —, die meistens in enger 
Verbindung mit dem hinteren Diinndarm stehen, in dem sie unter die 
Tunica propria des Darmes eindringen und hier blind enden. Die Art 
der Einmiindung der GefaBe am Ubergang vom Mittel- in den Enddarm 
und die Anlegungsweise an den hinteren Diinndarm variiert auBer- 
ordentlich stark. Oft legen sich die GefaBe nicht allseitig, sondern nur 
einseitig retortenartig dem Diinndarm an. 

2. Entsprechend der Mannigfaltigkeit des Baues der Gefife kann 
auch ihre Funktion mannigfach abgewandelt werden. Ihre wichtigste 
Aufgabe ist die Exkretion. Ob die Gefaife auch Sekrete, die fiir die 
Verdauung von Bedeutung sind, abgeben k6énnen, ist noch nicht mit 
Sicherheit entschieden. Eine weitere wichtige Funktion ist zweifellos 
die Resorption des Wassers aus dem Enddarm bei den Formen, deren 
GefiBe mit dem hinteren Diinndarm in Verbindung treten. Bei fast 
allen Coleopteren, die im Wasser oder in wasserreicher Umgebung leben, 
fehlt daher diese Verbindung. Die einseitige Anlegung ist dagegen als 
eine verstarkte Anpassung an die Resorption des Wassers aufzufassen. 


Recht haufig dienen weiterhin Sekrete der GefaBe zum Bau des Puppen- 


kokons, zur Einhiillung der Hier oder zum Festkleben des Analendes 
der Larven und Puppen. Endlich werden die GefaBe nicht selten in den 
Dienst einer Symbiose mit Mikroorganismen gestellt. 

3. Die urspriingliche Zahl der GefaiBe ist sechs; von ihr leitet sich 
durch Reduktion, wie vielfach noch aus der Embryonalentwicklung oder 
der Anatomie mancher Formen geschlossen werden kann, die Vierzahl 
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ab. Prinzipielle Unterschiede im Bau und in der Zahl der GefaBe zwischen 
Imago und Larve bestehen nirgends. Systematisch ist den GefaBen eine 
gewisse, durch den Funktionswechsel allerdings bisweilen eingeschrankte 
Bedeutung zuzumessen. 
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A. Einleitung. Technik. 

Die Raupenaugen der Schmetterlinge zeichnen sich vor den Stemmata 
anderer Insektenlarven durch ihre Ahnlichkeit mit den einzelnen Ommen 
der Facettenaugen aus. Wie diese besteht jedes Auge aus der Cornea, 
die von wenigen Corneagenzellen ausgeschieden wird, dem Kristallkegel 
und der Retinula, deren Stiftchenséume ein einheitliches Rhabdom 
bilden. Sie gehéren also nach der Einteilung von Hesse (1901) zu der 
Gruppe der Punktaugen mit Kristallkegel und monaxoner Anordnung 
der Nervenendorgane. Ahnlich gebaut sind nur noch die Stemmata der 
Phryganidenlarven, die von PANKRATH (1890) und H&ssE (1901) unter- 
sucht wurden. Uber die Entwicklung der Punktaugen ist noch sehr 
wenig bekannt. 

ParrEN (1889) hat die Bildung der Stemmata von Acilius untersucht: Aus 
einer einschichtigen Hypodermis geht durch Einstiilpung ein dreischichtiges Auge 
hervor; die auBere Schicht wird zum Glaskérper und scheidet die nicht verdickte 
Cornea aus, die zweite und dritte Schicht bilden sich zu Sinneszellen um. CARRIERE, 
ReprkorzEw, ZAVREL und Link nehmen auf Grund ihrer Untersuchungen iiber 
die Entwicklung der Ocellen von Formica, Apis, Vespa und den Lepidopteren an, 
daf} die Punktaugen sich aus der einschichtigen Anlage durch Auseinanderriicken 


der Zellen bilden. 

Uber die Entwicklung der Stemmata der Schmetterlinge liegen noch 
keine Untersuchungen vor, obschon gerade sie wegen der geringen 
Anzahl der Zellen ein giinstiges Objekt gewesen waren, doppelt interessant 
durch die oben angedeuteten Beziehungen zum Facettenauge. 
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Die Tiere wurden bei konstanter Temperatur von 18° C gehalten. Bei dieser 
Temperatur dauert die Embryonalentwicklung 10'/,—11 Tage. Die Hier wurden 
zum Fixieren in der Fixierungsfliissigkeit mit einer feinen Glasnadel angestochen. 
Als Fixierungsfliissigkeiten bewahrten sich fiir Eier das Gemisch von Bouin-DuBosq- 
Brasin, fiir Raupen dasjenige von Bourn-ALLEN. Besondere Chitinerweichungs- 
mittel wurden nicht angewandt; bei Einbettung iiber Methylbenzoat-Celloidin, 
_ Benzol, Paraffin lieBen sich selbst von alteren Raupen liickenlose Serien in 5 bis 
7 Dicke sehneiden. Zum Entpigmentieren erwies sich die von JANDER angegebene 
Flissigkeit als besonders brauchbar. Die Schnitte wurden mit Hamatoxylin nach 
HEmENHAIN oder mit DELAFIELDschem Hamatoxylin und Eosin gefarbt. 


Erklirung der Abkiirzungen in den Abbildungen. 
A,, Ay, A; 1., 2. und 3. Retinulazelle KBZ Kristallkegelbildungszellen. 


(auBere). M  Muskulatur. 
Cc Cornea. M BZ Muskelbildungszellen. 
Cg Corneagenzellen. ML Muskelligament. 
Cu —Cuticula. O0b.G Oberschlundganglion. 
aH Fortsatz der Retinulazellen bei | N.st Nervus stemmaticus. 
der Bildung des Nerven. R Retinulazellen. 
GMZ Ganglienmutterzellen. Rh Rhabdom. 
GZ  Ganglienzellen. St Stemmata (J—V1J). 
Hy  Hypodermis Stz Sttitzzellen des Nerv. stemmaticus. 
J,, Jo, J3, J, 1., 2., 3. und 4. Retinula- | Tr  Trachee. 
zelle (innere). Trch Tracheolen. 
K Kristallkegel. UM Umbhillungsmembran. 


B. Bau der Raupenaugen. 
1. Lage und Stellung der Augen. 

Die Mehlmotte hat wie die meisten Schmetterlinge an jeder Seite 
des Kopfes sechs Stemmata (Abb. 1a, 6, J—VI). Um die spatere 
Beschreibung zu vereinfachen, seien die Augen mit den Nummern J bis 
VI bezeichnet. Die Anzahl der Augen kann bei einzelnen Tieren 
reduziert sein; so fand ich Raupen, die auf jeder Seite nur zwei Stemmata 
hatten. Von den sechs Augen sind bei den schwarzéugigen Rassen das 
erste bis fiinfte mit dichtem dunkelbraunem Pigment angefiillt, so daB 
sie in Totalansicht ganz schwarz erscheinen; das sechste ist pigmentlos, 
selten liegen am Grunde noch einige Pigmentkérner. Bei rotaiugigen 
Rassen (KtHN und Henke 1932) kann das Pigment auf weniger Stem- 
mata beschrankt sein. 


2. Histologie der Augen. 

Im iibrigen sind die Augen untereinander gleichgebaut. Es lassen 
sich auch keine merklichen GréSenunterschiede feststellen, wie PANKRATH 
sie fiir Gastropacha rubri angibt. Die Langsschnitte und Querschnitte 
der Abb. 2 geben eine Ubersicht iiber den Bau des einzelnen Auges. Die 
Oornealinse (C), die schon bei Totalansicht (Abb. la und 6) als helle 
Vorwélbung auf der dunklen Kopfchitinkapsel auffallt, ist konkav- 
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konvex bis plankonvex. Sie ist die Fortsetzung des umgebenden Chitins 
und besteht wie dieses aus zwei Schichten: Die auBere farbt sich mit 
Hamatoxylin nach HerpENnHAIN tiefschwarz; die innere ist nur wenig 
farbbar, sie zeigt eine feine Streifung senkrecht zur Oberflache. Beide 
Schichten haben etwa den gleichen Anteil an der Chitinverdickung im 
Bereich der Linse (Abb. 2a, b). Die Cornealinse wird ausgeschieden von 
den drei groBen Corneagenzellen (Cg), auch Umhiillungszellen (PANKRATH) 
oder Mantelzellen (HEssE) genannt, da sie den ganzen iibrigen Teil des 
Stemmas umfassen. Es sind vergréBerte Hypodermiszellen mit riesigen 


IIT 


PH 


Abb. 1. a Kopf einer erwachsenen Raupe, Seitenansicht. 40/1. b Stemmata. 160/1. 


Kernen (Abb. 2a—d). An diesen fallt den Sinneszellen gegeniiber vor 
allem eine starke Farbbarkeit iiber den Kernraum verteilter Chromatin- 
brocken auf. Auf die Corneagenzellen folgt proximal der dreiteilige 
Kristallkegel (Abb. 2a, 6K). Er ist schon am lebenden Tier als stark 
lichtbrechendes Gebilde im Auge zu erkennen (Abb. 1b). Die Kristall- 
kegelbildungszellen (K.BZ) sind noch als schmale Kappen nach aufen 
auf ihnen zu sehen (Abb. 2a). Die Retinula (R) besteht aus sieben Sinnes- 
zellen, die in zwei Gruppen geteilt sind: Die drei auBeren (A,—As) stoBen 
distal an den Kristallkegel (Abb. 2a). Sie haben zusammen einen kreis- 
formigen Querschnitt (Abb. 2c) und grenzen in der Mitte unter einem 
Winkel von 120° aneinander, so da’ das Rhabdom in dieser Region einen 
dreistrahligen Stern bildet. Proximal weichen diese Zellen auseinander 
und umgeben die vier inneren Retinulazellen (Abb. 2d). Die lichtrezi- 
pierenden Elemente sind deutlich als Stiftchensiume zu erkennen. Sie 
bilden wie bei den Ommen der Facettenaugen zusammen ein Rhabdom. 
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Abb. 2. Augen ausgewachsener Raupen. a, b Lingsschnitte, a entpigmentiert; 1000/1. 
b Auge mit Pigment; 500/1. c, d Querschnitte in Richtung der Pfeile in a; 1000/1. c AuBere 
Retinulazellen. d AuGere und innere Sinneszellen. 
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Unterschiede in der Struktur der Rhabdomeren der duBeren Retinula- 
zellen zu denen der inneren, wie sie Hesse bei Huprepia caja L. 
beschreibt, konnte ich bei der Mehlmotte nicht feststellen. Auch lieBen 
sich hier die Nervenfibrillen nicht wie bei Hwprepia, durch die Sinnes- 
zellen hindurch bis zum Nerven verfolgen. Proximal verjiingen sich die 
Retinulazellen allmahlich, jede Zelle setzt sich in eine Nervenfaser fort. 
Fiir die Kerne der Sinneszellen fand ich sehr charakteristisch, daB das 
Chromatin sich beim Fixieren im Gegensatz zu den Kernen gewohnlicher 
Zellen zu einem Klumpen zusammenballt (Abb. 2a, b, d). Distal sind 
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Abb. 3. Querschnitt durch den Kopf einer Raupe im 4. Raupenstadium. Vereinigung 
der Nerven zum Nervus stemmaticus. 180/1. 


die Sinneszellen etwa bis zur Hohe der Kerne dicht mit schwarz-braunem 
Pigment angefiillt, das jedoch die Rhabdomeren und die Kerne freilaBt 
(Abb. 26). Bei der Mehlmotte ist das Pigment auf die Retinulazellen 
beschrankt, wahrend PANKRATH und HEsse£ bei ihren Objekten auch in 
den Corneagenzellen Pigment fanden. Zwischen Corneagenzellen und 
Retinula liegt eine feine zellige Membran (Um), die man auf Langs- und 
Querschnitten nur an den Kernen erkennt (Abb. 2a, b, d). Man kénnte 
diese fiir die Kerne der Tracheolen halten, die die Retinulazellen mit 
einem Netz umgeben. Aber auf Flachschnitten sieht man, daB® es sich 
um ein zelliges Gebilde handelt. PankratH erwaihnt diese Membran 


nicht. 
3. Innervierung der Stemmata. 
Die Nerven aller sechs Stemmata jeder Seite vereinigen sich etwa 


in der Mitte zwischen den einzelnen Augen zu einem einzigen Nerven, 
Nervus stemmaticus (Abb. 3). Dieser zieht sich senkrecht zur Kopfkapsel 
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in das Innere des Kopfes, biegt in fast rechtem Winkel um das Muskel- 
ligament nach hinten um und fiihrt zum Oberschlundganglion. Ein 
besonderes Ganglion opticum, wie es die Facettenaugen stets haben, ist 
nicht ausgebildet. Der Nerv wird begleitet von einer Trachee, deren 
letzte Aufzweigungen die schon erwahnten Tracheolen zwischen Retinula 


i i i r q 000/1. a@ 120 Stunden 
.4. Querschnitte durch die Kopfregion yon Embryonen. 1 | 
. > b 124 Stunden, c 150 Stunden. 


und Corneagenzellen sind, daneben Tracheolen, die das Auge von auBen 
umgeben (Abb. 2a, b, d). 


C. Die Entwicklung der Raupenaugen. 
1. Die Entwicklung bis zum Stadium der vollendeten Organsonderung }. 


Die Entwicklung der Stemmata beginnt bei Hphestia etwa im Alter 
von 120 Stunden der Embryonalentwicklung. Es werden zuerst auf 
jeder Seite nur drei Augen angelegt und zwar die mittleren. Abb. 4a 


1 Uber die Entwicklungsperioden s. Seat (1931). 
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zeigt in einem Querschnitt durch ein etwa 120 Stunden altes Ki die 
Region der Stemmenanlagen. Die Hypodermis des Kopfes besteht in 
diesem Stadium aus hohen cylinderférmigen Zellen, deren Kerne nicht 
in gleicher Hohe liegen. Einige dieser Zellen sind gegeniiber den ge- 
wohnlichen Hypodermiszellen etwas verdickt; und zwar liegen diese 
Zellen in drei getrennten Gruppen beieinander; es sind die Anlagen der 
Augen III, IV und V. Distal sind die Zellen etwas spindelformig, 
wahrend das proximale Ende meist ziemlich breit ist. Die Kerne liegen 
ungefaihr in gleicher Hohe und sind stark vergr6Bert. Die einzelnen 
Gruppen sind durch einige unveranderte Hypodermiszellen voneinander 
getrennt. Die Gehirnanlage nimmt auf diesem Stadium noch einen 
groBen Teil des Kopfinnern ein. Sie reicht bis an die Hypodermis heran 
(Abb. 4a). In den nachsten Stunden werden die Zellen der Augenanlage 
schmaler (Abb. 46). Sie strecken sich; jede Zelle reicht mit einem Fort- 
satz zwischen die Ganglienzellen und ragt distal etwas tiber den Rand 
des Epithels hervor. Wahrend dann in den nachsten 24 Stunden die 
Ganglienzellen von der Hypodermis abriicken, wachsen Nervenfortsatze 
von Zellen der Augenanlage aus. Gleichzeitig wandern aus der Augen- 
anlage Zellen den Fasern des Nerven entlang, ahnlich wie die Gliazellen 
des Nervus opticus bei den Facettenaugen (UMBacH 1934). In der Anlage 
eines 150 Stunden alten Embryos, welche die Gestalt einer Sinnes- 
knospe hat, lassen sich die szeben Zellen, die spaiter die Retinula bilden, 
leicht durch Zahlen der Kerne in aufeinanderfolgenden Schnitten fest- 
stellen. Die Retinulazellen sind jetzt betrachtlich langer als die Hypo- 
dermiszellen, die zu eimem ziemlich niederen Epithel geworden sind, 
so daB nur noch die distale Halfte der Augenanlage in der Hypodermis 
liegt. Unter den Sinneszellen macht sich schon eine Scheidung in die 
auBeren und inneren Sinneszellen bemerkbar. Die Kerne der inneren 
sind gegen die der auReren etwas proximal verschoben (Abb. 4c). Um 
die Retinula herum sieht man einige kleinere Kerne, die ich fiir die 
Kerne der Umhiillungsmembran halte, wenn diese auch erst auf einem 
viel spiteren Stadium (Abb. 6b, c) deutlich zu erkennen ist. 

Im Alter von ungefaihr 156 Stunden schieben sich von den Seiten 
tiber die Retinulazellen drei Hypodermiszellen (Abb. 5), deren Kerne 
sich vor denen anderer Hypodermiszellen durch ihre Gr6Be aus- 
zeichnen. Es sind die Kristallkegelbildungszellen. Die Anlage der Stem- 
mata wird damit zweischichtig, nicht durch Kinstiilpung wie bei Acilius, 
sondern durch Uberwachsen einer einschichtigen Zellage. Der gleiche 
Vorgang wiederholt sich spiter bei der Bildung der Corneagenzellen. 
Nur die Kristallkegelbildungszellen liegen jetzt noch im Verbande mit 
der Hypodermis; die Retinulazellen liegen ganz darunter. Mit dem 
Herausriicken der Retinulazellgruppe aus der Hypodermis ziehen sich 
die inneren Retinulazellen noch weiter proximalwirts zuriick, so daB 
sie distal von den aiuBeren bedeckt werden (Abb. 5b). Die Kristallkegel- 
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bildungszellen legen sich dicht zusammen und sondern sich als ge- 
schlossene Gruppen von den iibrigen Hypodermiszellen ab (Abb. 58, c). 
Schon wenige Stunden nach ihrem Einriicken in die Augenanlage treten 
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Abb. 5. Querschnitte durch die Kopfregion von Embryonen. 2000/1. @ 156 Stunden, 
b 161 Stunden, ¢ 163 Stunden, d 169 Stunden. 


wie bei euconen Facettenaugen Sekrettropfchen in den Kristallkegel- 
bildungszellen auf (Abb. 5c). Darunter erscheint gleichzeitig die erste 
Andeutung des Rhabdoms als Plasmastruktur der Sinneszellen. Etwa 
zur selben Zeit fiihrt der Nerv nicht mehr in gerader Linie zum Ober- 
schlundganglion, sondern ist kurz vor der Vereinigung mit dem Gehirn 
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rechtwinklig umgebogen. Das steht im Zusammenhang damit, dali sich 
die Ganglienmasse weiter kaudalwarts zuriickgezogen hat, eine geradlinige 
Verbindung ist nicht mehr méglich, weil jetzt das. Muskelligament 
dazwischen liegt. 

Die einzelnen Sekrettrépfchen jeder Kristallkegelbildungszelle fuaad 
sich bald zu einem einheitlichen Tropfen zusammen (Abb. 5d), der 
allmahlich an Volumen zunimmt (Abb.6a@ und 6). Wahrend dieses 
Vorgangs nehmen die Kristallkegelbildungszellen und besonders deren 
Kerne merklich an GréBe ab. 


2. Die Entwicklung von der Umrollung bis zur schliipfreifen Raupe. 


Wenn der Embryo ungefahr 180 Stunden alt ist, kurze Zeit nach der 
Umrollung, werden die Kristallkegelbildungszellen nochmals von der 


Cg Cc Co KBZ EK 


N st 
Abb. 6. Ocellen aus Querschnitten durch die Kopfregion von Embryonen. 2000/1. a 
180 Stunden, b 192 Stunden, Beginn der Pigmentbildung, ¢ 258 Stunden, schliipfreife 
Raupe, entpigmentiert. 


Hypodermis tiberwachsen. Wieder schieben sich drei Zellen tiber die 
Augenanlage (Abb. 6a), diesesmal jedoch nur mit einer verhaltnismaBig 
diinnen Plasmaschicht; die Kerne bleiben seitlich von den Kristallkegeln 
liegen (Abb. 66, c). Sobald die ganze Aufenfliche des Auges von dem 
Plasma dieser Corneagenzellen bedeckt ist, wird eine feine Cuticula aus- 
geschieden (Abb. 66). Bis zu diesem Stadium war an dem Embryo noch 
nirgendwo Chitin gebildet worden. Jetzt (im Alter von ungefahr 
190 Stunden) tiberzieht eine diinne Chitinschicht den ganzen Koérper 
gleichzeitig. Uber den Stemmata ist die Cuticula von Anfang an etwas 
als Cornea verdickt (Abb. 60). 

Etwa zur gleichen Zeit mit dem Beginn der Chitinbildung setzt auch 
die Pigmentbildung ein. Man sieht in den Retinulazellen zuerst verstreut 
einige Pigmentkérner auftreten (Abb. 66). Sie sind noch wesentlich 
heller gefarbt als das Pigment in den Augen der fertig ausgebildeten 
Larve. 
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Bei der schliipfreifen Rawpe smd die Stemmata in ihren Grundziigen 
fertig ausgebildet (Abb. 6c). Die drei Sekrettropfen in den Kristall- 
_ kegelbildungszellen haben sich zum einheitlichen Kristallkegel zusammen- 
geschlossen, an dem man noch bildungsgema® drei Teile unterscheiden 
_ kann. Die Kristallkegelbildungszellen selbst sind schon stark reduziert, 
_ ihre Kerne liegen dem Kristallkegel eng an. Die Corneagenzellen haben 
zwar noch nicht ihre volle GréBe erreicht — das geschieht erst im 
dritten Raupenstadium —, und die Kerne der Retinulazellen weisen 
noch nicht die charakteristische Zusammenballung des Chromatins beim 
Fixieren auf; im iibrigen aber sind die Cornea, der Kristallkegel und die 
Retinula wohl ausgebildet und wahrscheinlich funktionsfaihig, da die 
eben geschliipften Raupen auf Lichtreize reagieren. 


Es bleibt noch zu erwaihnen, wann die fehlenden Stemmata I, II 
und VI gebildet werden. Ihre ersten Entwicklungsstadien bis zur Anlage 
der Kristallkegel folgen wahrscheinlich sehr schnell aufeinander, da ich 
sie trotz eifrigen Suchens nie auf meinen Schnitten gefunden habe, 
obwohl die untersuchten Entwicklungsstadien nie einen gr6Beren Alters- 

_unterschied als 2—3 Stunden hatten. Es besteht allerdings die Méglich- 
_keit, daB ich sie bei der Durchsicht der Praparate nicht als getrennte 
_ Augen erkannt habe; sie liegen namlich sehr nahe an den schon vor- 
handenen Stemmata; man kann darum die frithen Entwicklungsstadien 
leicht fiir Tangentialschnitte der anderen Augen halten. Spater laRt 
sich die Zahl der vorhandenen Stemmata miihelos nach der Anzahl 
der Kristallkegel bestimmen. Die spdter erst sich entwickelnden Stemmata 
TI und IJ konnte ich zuerst im Alter von 167 Stunden, VJ im Alter von 
-174 Stunden auf den Schnitten feststellen. Sie hatten sich zu dieser 
Zeit — das ist kurz vor der Umrollung — bis zur Anlage der Kristallkegel 
entwickelt. 


Sie bilden sich also bedeutend friiher, als Sent (1931) angibt, der sagt: ,,Die 
Augen zeigen kurz nach der Umrollung drei Facetten, beim Schliipfen fiinf". 
Das sechste Auge erwaihnt Sent iiberhaupt nicht. Der zeitliche Unterschied findet 
wohl darin seine Erklarung, daB Suu seine diesbeziiglichen Untersuchungen nur 
an Totalpraparaten gemacht hat. 


Zusammenfassung. 


Die Bildung der Stemmata der Meh|motte gehtin drei Etappen vor sich: 
Aus der einschichtigen Anlage geht durch nacheinander stattfindende 
' gweimalige Uberwachsung ein dreischichtiges Auge hervor. Bis zum 
Embryonalstadium der vollendeten Organausbildung ist die Anlage des 
Stemmas einschichtig und besteht aus sieben Zellen, die zu primaren 
Sinneszellen werden. Bis zur Umrollung wird das Auge zweischichtig 
dadurch, daB sich iiber die Sinneszellen drei Kristallkegelbildungszellen 
schieben. Diese scheiden nach innen Sekret ab. Die Sinneszellen 
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scheiden sich in 4uBere und innere Retinulazellen. Nach der Umrollung 
schieben sich als dritte Schicht ttber das Auge die Corneagenzellen. 
Alle Zellen entstehen durch Zusammenlagerung und Umbildung von 
Hypodermiszellen; bestimmte Folgen von Kernteilungen finden im 
Bereich der Augenanlage nicht statt. 
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ZUR LEBENSWEISE DER SCHNECKEN SUCCINEA UND 
_ SEMILIMAX.- 


EINE ENTGEGNUNG. 
Von 
CaEsaR R. Borttcer, Berlin. 


(Hingegangen am 30. Juli 1934. ) 


Bei Besprechung der Arbeit von K. Mazex-Fratua ,,Uber den Zusammenhang 
zwischen der Lebensweise einiger Landpulmonaten und deren subepithelialen 
_ Driisen“, Z. Morph. u. Okol. Tiere 27, 451—475 (1933) in den Ber. Biol. 27, 409 
habe ich am Ende des Referates einen Hinweis auf die irrtiimliche Angabe der 
Biologie zweier Arten gegeben. Wenn auch jeder, der mit der Materie vertraut ist, 
selbst die Fehler gemerkt hatte, so hielt ich meine Bemerkung wegen des erweiterten 
Leserkreises, von dem nicht bei jedem die genaue Kenntnis der Biologie der ver- 
schiedenen Arten vorausgesetzt werden kann, doch fiir notig. 

In dieser Kritik an seiner Erstlingsarbeit glaubt sich nun Herr Maznx-F1aLba 
zu Unrecht getadelt und greift mich dieserhalb in dieser Zeitschrift 28, 467—468 an. 
Die Art seiner Entgegnung zwingt mich zu dieser AuBerung und kurzen Klarstellung. 


In dem ersten Punkte ( Succinea) hatte ich mich gegen folgende Satze gewandt: 
Seite 452: ,,Succinea putris Linnn ist eine amphibisch lebende Schnecke.“ 

,,Dieses (ndmlich das Gehause) vermag aber trotzdem ihm einen gewissen 
Schutz zu gewahren und ihm zu erméglichen, auch auerkalb des Wassers 
langere Zeit zu verweilen, sei es in zuriickgezogener Stellung oder frei kriechend.“‘ 

Seite 456: ,,Sie (namlich Succinea putris LINNE) kommt nicht nur im Wasser 
vor, sondern auch auf dem Lande.‘‘ 

Seite 466: ,,DaB sie den Aufenthalt im Wasser mit dem auf dem Lande 
wechselt, ...... 

»Nachdem Succinea putris das Wasser auch bei nichtfeuchtem Wetter verlaBt, 
kommt sie in die Lage, aus dem feuchten Element unmittelbar in den Sonnenschein 
iiberzuwechseln. “‘ 

Seite 474: ,,Von dieser (namlich Lebensweise) weicht Succinea putris durch 
ihre amphibische Lebensweise ab.‘ 


Diese Charakterisierung der Biologie von Succinea putris L. ist falsch, denn sie 
mus den Anschein erwecken, als handle es sich hier um eine amphibisch und 
hauptsaichlich im Wasser lebende Schnecke. Ich habe dazu bemerkt: ,,So ist 
Succinea putris L. keine ,,amphibisch lebende Schnecke‘‘ (S. 452, 474), kommt auch 
nicht ,,im Wasser vor‘ (S. 456, 466), und es wird ihr auch nicht durch das Gehause. 
erméglicht, ,,auch auferhalb des Wassers langere Zeit zu verweilen‘ (S. 452); es 
handelt sich nimlich um eine Landschnecke der Stylommatophora, die ertrinkt, 
wenn sie ins Wasser gerat.‘‘ Das bleibt bestehen. Wenn jetzt Herr MazeK-FIaia 
seine Ausfiihrungen zu rechtfertigen sucht, so zeigt er doch nur, daB diese Land- 
schnecke am Rande von Gewassern lebt und haufig auf den aus dem Wasser 
ragenden Teilen von Wasserpflanzen vorkommt, was auch die von ihm angefiihrten 
Autoren iiber die allgemein bekannte Lebensweise der Art hauptsachlich ver- 
merken. ° at 

Ist eine Succinea durch Zufall ins Wasser geraten, was bei ihrer Lebensweise 
am Wasser vorkommen mag, so sucht sie wie jede Landschnecke baldigst wieder 


herauszukommen. 
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Was die Lebensweise von Semilimaxz semilimax Fur. (= elongata DraP.) (von 
Herrn Mazex-Fiauva als ,,Vitrina elongata JHERING bezeichnet) anbelangt, so 
beanstandete ich folgende Charakterisierung der Art: 

Seite 452: ,,Auf der Nahrungssuche nach kleinen Wiirmern bevorzugt sie das 
feuchte, faulende Laub als Kriechunterlage.‘“‘ 

Von der vorwiegenden Pflanzennahrung der Schnecke ist nichts gesagt. Ich 
schrieb ‘deshalb: ,Vitrina elongata JHERING (= Semilimax semilimax Fir. = 
elongata Drar. ) geht nicht auf die ,, Nahrungssuche nach kleinen Wiirmern“ (S. 452). 
Obwohl Nahrung tierischer Herkunft nicht verschmaht wird, nahrt sich diese 
Schnecke doch vorwiegend von faulenden Pflanzenbestandteilen; in der pi a 
schaft fiittert man sie am besten mit Makkaroni.“ 

Zam Vergleich hebt jetzt Herr. MazexK-FIanba hervor, ,,daB Cyclostoma jars 
in der Gefangenschaft Méhren und Léschpapier mit Vorliebe friBt, obwohl sie in 
der Natur mit beiden nur selten zusammentreffen wird“. Es diirfte indessen klar 
sein, daB ich die Fiitterung von Semilimax mit Makkaroni erwahnt habe, um die 
vorzugsweise vegetabilische Kost selbst in der Gefangenschaft hervorzuheben. In 
diesem Zusammenhang mége Herr MazEx-Fiauua die Angaben iiber die Ernahrung 
der Art in der Arbeit tiber die schénen Untersuchungen von K. Kiinxen [Ver- 
gleichende experimentelle Studie iiber Vitrina elongata. DRaPaRNAvD und Vitrina 


brevis Firussac, Zool. Jb., Allg. Zool. u. Physiol. Tiere 82, H. 3, 399—432 (1933)] 


nachlesen. ; 
Die neuerlichen Einwande beeinflussen also das Urteil iiber die beanstandeten 
Stellen in Herrn Mazmx-Frauuas erster Arbeit nicht. Seine Angaben sind eben 


falsch. Daran andert auch nichts, daB er sich veranlaBt fihlt, eine sachliche Kritik _ 
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curve. Farbige Bilder kénnen nur in seltenen Ausnahmefillen Aufnahme finden, | Naa 
uch wenn sie wichtig sind. Didaktische Gesichtspunkte bleiben hierbei auBer == 
-Betracht, da die Aufsatze in den Archiven nicht von Anfaingern gelesen werden. = 
Le ee Die Beschreibung von Methodik, Protokollen und anderen weniger wichtigen. = 
“Teilen ist fiir Kleindruck. vorzumerken. Die Lesbarkeit des ‘Wesentlichen Winds > SS a a 
hierdurch gehoben. Fipvaons < 
-- 8, Das Zerlegen_ einer Arbeit in mehrere Mitteilungen aweeks Erweckung ‘des 
~ Anscheins groBerer Kirze ist unzulissig. 
ioe Doppeltitel ‘sind aus bibliographischen Griinden. ‘unerwiinscht. Das gilt 
 insbesondere, wenn. die 2 Autoren in Ober- und ‘Untertitel einer. Arbeit nicht die — 
= 


2-10. -Ab iui: soweit dene Aufnahme iiberhaupt rilaasig erscheint, — _ 
jen na ‘orm und Inhalt dieselben Anforderungen gestellt wie an andere 
eC ~ Dan gungen an Institutsleiter, Dozenten usw. werden nicht ab- 
yee ‘angeregt 


ig “hingegen- sind einzeilige Fufnoten mit der Mitteilung, wer die ron 
: und Monograghien ge dren nicht in den Rahmen einer Zeitschrift. - 


geleitet oder wer die Mittel dazu gegeben hat. Festschriften 


pe wird empfohlen, durch eine FuBnote darauf hinzuweisen, in welchem 
Fal _ Institu das_ speante Beweismaterial eingesehen oder angefordert es kann. 
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Biologie der Fortpflanzung im Tierreiche. 
Von Dr. med. et phil. Ulrich Gerhardt, Professor an der Martin-Luther- Uni- 

versitiit, Halle- Wittenberg. Mit 47 Abbildungen. VIII, 149 Seiten. 1934. 
Gebunden RM 4.80 


Dieses allgemeinverstiindliche kleine Buch tiber die Biologie der Fortpflanzung ist fiir alle die- 
jenigen geschrieben, die den Wundern der belebten Natur nicht teilnmahmslos gegeniiberstehen. 

Es regt den Leser zu eigenen Beobachtungen an, denn nur die Beschaftigung mit dem lebenden 
Tier kann eine wirkliche Vorstellung von der Fille der Buntheit und oft der Seltsamkeit der 


Lebenserscheinungen geben. Daher sind auch die biologischen Beobachtungen an einheimischen: 
Tieren in den Vordergrund geriickt. 
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Streifziige durch die Umwelten von Tieren und 
Menschen. 


Kin Bilderbuch unsichtbarer Welten. Von Professor J. Baron: Uex- 
kill und G. Kriszat, Hamburg. Mit 59 zum Teil fapblgan Abbildungen. X 


102 Seiten. 1934. ; Tet Gebunden RM 4.80 
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